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1.1 EL SISTEMA SOMATOSENSORIAL DE LAS VIBRISAS
El Sistema Nervioso Central recibe continuamente informacion, tanto del 
medio que rodea al animal (medio externe), como de diferentes régiones del 
organisme (medio interne). Esta informacion es captada gracias a unas estructuras 
llamadas receptores, cuya mision es transducir un determinado tipo de "energia" 
présente en el medio, externe o interne, al codigo neuronal. En animales superiores, 
la informacion obtenida per un determinado tipo de receptor se conduce hasta la 
corteza a través de una serie de haces de fi bras y nûcleos neuronales de relevo de 
forma mas o menos directa y sin mezclarse con informacion de otra modalidad, 
formando lo que se conoce como via o sistema sensorial. Una vez procesada a lo 
largo de la via, se integra con informacion de modalidades sensoriales diferentes 
y/o con informacion almacenada previamente para producir una respuesta adecuada 
al contexto medioambiental.
Desafortunadamente, los mecanismos de procesamiento e integracion de la 
informacion en el Sistema Nervioso Central nos son en gran medida desconocidos, 
constituyendo uno de los grandes enigmas de la neurociencia en general y de la 
neurofisiologia en particular. En este trabajo nos centraremos en el estudio de la 
informacion de tipo somatosensorial epicntica obtenida a partir del organo 
sensorial de las vibrisas de rata.
Este organo se encuentra en el hocico de los roedores (figura lA ) y esta 
formado por una serie de bigotes o vibrisas que el animal mueve para localizar y 
reconocer objet os, diferenciar texturas (Cuic-Robles, Valdivieso y col. 1989; 
Harvey, Bermejo y col. 2001), estimar una distancia (Hutson and Masterton 1986), 
buscar comida (Dehnhardt, Hyvarinen y col. 1999), etc., siendo un organo 
équivalente a los dedos de los primates.
La informacion tact il obtenida por las vibrisas es transmitida a través del 
nervio trigémino (o V par cram ai, nV) hasta los nûcleos del Complejo Sensorial del
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Trigémino (CST) en el tronco encefdlico (W aite and Tracey 1995), que constituye 
la primera estacion de relevo de este tipo de informacion. De aqui, la informacion 
alcanza la corteza somatosensorial primaria (S I)  por medio de dos vias, la 
lemniscal, que hace relevo en el nûcleo ventral posteromedial del talamo (VPm), y la 
paralemniscal, por el nûcleo posterior medial del talamo (Pom) (Diamond and 
Armstrong-James 1992).
En toda la via existe una somatotopia muy précisa (figura 2), de manera que 
en todos los nûcleos implicados (nûcleos del CST, VPm y S I)  las neuronas 
relacionadas con el procesamiento de la informacion tactil proveniente de las 
vibrisas forman unos agregados mas o menos cilmdricos que se denominan 
barri letes en los nûcleos del CST, barriloides en el VPm y barri les en S I (Bates and 
Killackey 1985; Belford and Killackey 1979; Van der Loos 1976) (Arvidsson 1982; 
Land and Simons 1985; Welker and Woolsey 1974; Woolsey and Van der Loos 
1970). Estos agregados se ordenan dentro de coda nûcleo representando f  ielmente 
el patron de distribucion de las vibrisas en el hocico (figura 2). Estudios 
anatomicos han demostrado una relacion uno a uno entre las vibrisas individuales y 
los correspondientes agregados en el CST, VPm y S I (Chmieîowska, Carveli y col. 
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Figura 1. Organizccion especial de las vibrisas de la rata. A. Imagen real de las vibrisas. B. Visualizacion de 
los senos pilosos de las vibrisas usando xileno (Haidarliu y Ahissar, 1997). C. Esquema general de los 
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Figura 2. Somatotopia en la via trigeminal. Los barriletes estdn présentes en todos los nûcleos, 
excepto en el Sp5o. Estos agregados celulares se hacen mds évidentes en el tdlamo (barriloides) y en 
51 (barriles).
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1.2 EL ORGANO SENSORIAL DE LAS VIBRISAS
El organo tactil de las vibrisas esta formado por 26 grandes bigotes mds 
cuatro bigotes de mayor tamaho llamados straddlers. Los 26 bigotes se ordenan en 
cinco filas (A, B, C, D y E de mds dorsal a mds ventral), conteniendo cada de ellas 
diferenfe numéro de bigotes (4 bigotes las filas A y B, 5 la C, 6 la D y 7 la E) 
(figura 1). También se ordenan en columnas (de la 1 a la 7 de mds caudal a mds 
rostral), igualmente formadas por diferente numéro de bigotes (cuatro bigotes de 
la fila 1 a la 4, 3 la 5, 2 la 6 y 1 la 7). Existe un gradiente de tamano de estos 
bigotes, de manera que cuanto mds dorsal y mds caudal es una vibrisa, mayor es su 
tamano. Generalmente aparecen otros bigotes de menor tamano, sobre todo al final 
de las filas D y E (Welker and Woolsey 1974; Woolsey and Van der Loos 1970).
Las straddlers se organizan en una columna, caudal a la columna 1, 
recibiendo cada uno el nombre de una letra del abecedario griego: a, p, y y 5, 
desde la mds dorsal a la mds ventral respectivamente (Welker and Woolsey 1974; 
Woolsey and Van der Loos 1970). Se insertan entre dos filas de vibrisas, de 
manera que el straddler a  se encuentra entre las filas A y B, el p entre las B y C, el 
y entre las C y D y el 5 entre las D y E.
Esta ordenacidn de los bigotes es muy consistente en roedores, estando el 
patron de ordenacidn determinado genêticamente (Van der Loos, Dorfl y col. 1984). 
Dentro del nV, las fi bras de la rama maxilar estdn fasciculadas en distintos haces 
claramente relacionados con la organizacidn espacial de las vibrisas (Erzurumiu and 
Kil lackey 1983), de manera que cada fibra maxilar del nV inerva una sola vibrisa, 
aunque una vibrisa estd inervada por multitud de fibras maxilares (Lee and 
Woolsey 1975).
Las ratas exploran el ambiente que las rodea moviendo sus vibrisas. Este 
movimiento estd sometido a un control muy fino por parte de la corteza, variando 
sus propiedades en funcidn de las caractensticas del medio ambiente que rodea al 
animal. En reposo o inactividad (cuando el animal no explora de forma activa su
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entorno) el animal no mueve sus vibrisas. El contacto inicial con un objeto provoca 
que estas comiencen a moverse de forma ntmica a frecuencias muy bajas (<1 Hz). 
Por el contrario, cuando el animal estd explorando de forma activa su entorno, las 
vibrisas se mueven de manera ntmica en direccidn postero-anterior a unas 
frecuencias de 4 a 12 Hz (CarvelI and Simons 1990; Welker 1964). A este 
movimiento se le denomina "whisking".
Coda vibrisa tiene asociada en su base lo que se conoce como complejo 
folicular de la vibrisa o foliculo vibrisal, que es una serie de mecanorreceptores 
que se activan por la vibracidn del bigote, transduciendo esta senal al codigo 
neuronal. Los foKculos presentan diferentes tipos de células receptoras: células de 
Merkel (mecanorreceptores de adaptacidn lenta), terminaciones lanceoladas, 
terminaciones reticulares de Ruffini (mecanorreceptores de adaptacidn lenta que 
responden a estrés tisular) y terminales nerviosas libres (nociceptores o 
termorreceptores) (Fundin, Rice y col. 2002; Renehan and Munger 1986). Estos 
receptores presentan gran inervacidn periférica, de manera que cada foliculo 
recibe de media 250 fibras nerviosas, un tercio de las cuales no estdn mielinizadas 
(Klein, Renehan y col. 1988; W aite and Li 1993).
En los foliculos de las vibrisas se han registrado tante respuestas de 
adaptacidn lenta tipo 1 y 2, como respuestas de adaptacidn rdpida. Las respuestas 
de adaptacidn lenta tipo 1 estdn asociadas a células de Merkel (Baumann, Chan y 
col. 1996; Senok and Baumann 1997), mientras que las de adaptacidn rdpida estdn 
asociadas a terminaciones lanceoladas (Gottschaldt, Iggo y col. 1973; Lichfensfien, 
CarvelI y col. 1990). También se han descrito inervaciones intervibrisales, con 
terminaciones lanceoladas transversales y longitudinales y varios tipos de 
terminaciones no mielinizadas (Fundin, Arvidsson y col. 1997).
Las fibras que inervan los foliculos de las vibrisas forman parte de la rama 
maxilar del nV y sus cuerpos celulares se sitüan en el ganglio trigeminal (Vg) o 
semilunar. Este ganglio se encuentra en la base del crdneo, en la fosa craneal media 
(W aite and Tracey 1995), conteniendo entre 35000 y 50000 células (Forbes and
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Welt 1981; Lagares and Avendano 2000). Las células que inervan a las vibrisas son 
d t tipo pseudounipolar y estdn envueltas por una serie de células satélite.
Estas células pseudounipolares poseen un unico axdn, el cual se divide en una 
rama periférica y en una rama central y pueden presentar somas grandes (células 
de tipo A) 0 pequehos (células de tipo B) (Kai-Kai 1989). En funcidn de la velocidad 
de conduccidn de sus axones, las células ganglionares se clasifican en Aa/p (fibras 
nrielinizadas gruesas), Aô (fibras mielinizadas fi nas), que suelen corresponder a 
células medianas y grandes; o C (fibras no mielinizadas), que corresponder a células 
pequenas y son nociceptivas (Dubner and Bennett 1983).
Dentro del Vg los cuerpos neuronales de las aferencias primarias muestran 
uia clara organizacidn somatotdpica que refleja la localizacidn periférica de los 
receptores. De este modo, los cuerpos celulares de la divisidn oftdimica se sitüan 
nredial y anteriormente, los que pertenecen a la divisidn mandibular ocupan la zona 
caudal y lateral y los somas de la divisidn maxilar se sitüan entre los anteriores 
(barian-Smith 1973).
La mayoria de las células ganglionares que inervan vibrisas carecen de 
aztividad espontdnea, pero se activan ante la estimulacidn de una vibrisa, 
f^ecuentemente a umbrales muy bajos (Gibson and Welker 1983a; Gibson and 
V/eIker 1983b; Lichtenstien, CarvelI y col. 1990; Shoykhet, Doherty y col. 2000; 
Zucker and Welker 1969). Entre el 60 y 75% de las respuestas a vibrisas, son de 
adaptacidn lenta o tdnicas (T ) y mue has son muy sensibles a la direccidn del 
novimiento de la misma. El resto, que presentan respuestas de adaptacidn rdpida o 
fisicas (F), muestran menor sensibilidad direccional. No se han encontrado 
dferencias en las respuestas de las células que inervan las zonas superficiales o 
p^ofundas del foliculo(Waite and Jacquin 1992). Por ultimo, un pequeho porcentaje 
de células (<10%) que probablemente se corresponden con los terminales nerviosos 
Ibres que se han encontrado en los foliculos, requieren para su activacidn 
novimientos de gran velocidad o estimulos de gran intensidad.
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1.3 EL COMPLEJO SENSORIAL DEL TRIGÉMINO
El CST estd formado por el nucleo principal (Pr5) y el nucleo espinal (5p5), 
que a su vez, estd subdividido en très nûcleos: oral (5p5o), interpolar (Sp5i) y 
caudal (5p5c) (Darian-Smith 1973),
Las fibras de las células ganglionares entran en el tronco encefdlico por la 
raiz sensorial trigeminal, adyacente a la raiz motora del mismo nervio, y forman el 
tracto trigeminal (tc5) que se situa adyacente al CST. Todos los nûcleos del CST 
reclben aferentes primarias de las vibrisas ipsilaterales, aunque el Pr5 es el que 
présenta mayor inervacidn de éstas (Hayashi 1980; Jacquin, Renehan y col. 1993; 
Voisin, Domejean-Orliaguet y col. 2002). Como ya se ha dicho, las aferencias 
primarias provenientes de las vibrisas suelen estar mielinizadas y ser del tipo Ap. 
Sus terminales son glutamatérgicas y hacen sinapsis de tipo asimétrico sobre el 
soma y las dendritas de las neuronas de los nûcleos del CST. Sobre estas 
aferencias se producen contactes axo-axdnicos, de tipo simétrico, desde 
terminales GABAérgicas. Estos contactes son mds frecuentes en el nucleo Pr5 
(Bae, Ihn y col. 2000).
Una vez que entran en los nûcleos del CST, las aferencias de las vibrisas 
hacen sinapsis en unos grupos neuronales ordenados fiel mente al patrdn de 
distribucidn de las vibrisas en la cara (salve en el Sp5o donde tal distribucidn no es 
tan clara) (figura 2). Estos grupos neuronales tienen forma de cilindro y se 




1.3.1 El nucleo Principal
Organizacidn general y cito-arquitectura
En la porcidn mds rostral del CST se situa el nucleo Pr5, que tiene forma 
redondeada en su seccidn coronal y ovalada en la horizontal. Este nucleo estd 
rodeado lateral y ventralmente por el tc5, limitado caudalmente con el nucleo Sp5o 
y unido a este de forma oblicua (Bates and Killackey 1985; Fukushima and Kerr 
1979). El volumen medio del nucleo ha sido estimado en 1.38 ± 0.13 mm  ^y el numéro 
total de neuronas en 31.900 ± 2.200 (Avendaho, Machin y col. 2005), con una 
densidad celular de 23100 ± 2400 células/mm^.
Las células del Pr5 estdn fuertemente empaquetadas y uniformemente 
distribuidas por todo el nucleo. La mayoria de las células son de dos tipos: de 
tamano medio (10-25^m) con somas esféricos u ovalados, y de tamano pequeho 
(<10|im) con somas esféricos, presentando ambos tipos celulares un nucleo 
excéntrico grande (Smith 1975). Las neuronas forman agrupaciones y su drbol 
dendntico, que estd muy ramificado, se extiende a través de la mitad del nucleo 
(Darian-Smith 1973).
En la parte dorsal se pueden observer algunas neuronas de mayor tamano 
(>25^m), con somas fusiformes, triangulares y esféricos (Botes and Killackey
1985). Aunque tanto en la zona ventral como en la dorsal predominan las neuronas 
de tamano pequeho y medio, parece que existen diferencias en su distribucidn. Mds 
del 50% de las células en la parte dorsal tienen un didmetro superior a lOjim, 
mientras el 70% de las neuronas en la parte ventral tienen un didmetro entre 6 y 
9 m  (Ma 1991).
En general, en este nucleo las neuronas no se orientan en una direccidn en 
particular, aunque en su zona ventral las células se agrupan y organizan 
constituyendo formaciones cito-arquitectdnicas muy definidas descritas 
anteriormente como barriletes (Belford and Killackey 1979)). Es en esta zona 
donde terminan las fibras que llevan la informacion tdctil desde las vibrisas
12
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(Hayashi 1985). Los barriletes tienen forma mds o menos cilindrica, con una capa 
de alta densidad celular en la superficie del cilindro que rodea un espacio libre de 
células formando la luz del cilindro. Coda barrilete estd separado de los adyacentes 
por un espacio estrecho libre de células (Ma 1991). Existen neuronas inter­
barri letes, de tamano grande y con drboles dendriticos muy extensos (Lo, Guido y 
col. 1999). Los barriletes en este nucleo se caracterizan por poseer gran numéro 
de neuronas con sus dendritas hacia el interior del barrilete. Las aferencias 
primarias hacen sinapsis con un solo barrilete (Ma 1991).
Las neuronas de los barriletes de Pr5 responden a la estimulacidn de muy 
pocas vibrisas, generalmente sdio a una (entre el 67% y el 80% (Jacquin, Golden y 
col. 1988; Veinante and Deschenes 1999)). Cuando una de estas neuronas responde 
a la estimulacidn de varias vibrisas, siempre responde con un mayor numéro de 
espigas a una sola vibrisa (vibrisa principal (Minnery and Simons 2003)), evocando 
las demds vibrisas respuestas de menor magnitud (vibrisas accesorias). Todas las 
neuronas de un mismo barrilete presentan la misma vibrisa principal, de manera que 
se puede identificar cada barrilete con una determinada vibrisa. La disposicidn de 
los barriletes présenta una somatotopia muy précisa, reproduciendo la ordenacidn 
de las vibrisas del hocico del animal (figuras 2 y 3). De esta forma, los barriletes 
correspondientes a la fila A se situan mediales en el nucleo, mientras que los 
corresponden a la fila E se encuentran latérales. En la zona mds ventral se localizan 
los barriletes de la fila de las straddlers (Ma 1991). El marcaje intracelular y la 
inyeccidn de trazadores han determinado dos tipos principales de neuronas de 
proyeccidn en el Pr5: neuronas pequenas con drboles dendnticos dentro del espacio 
de un barrilete y células grandes con drboles dendnticos fuera del barrilete 
(Bennett-C larke, Chiaia y col. 1992; Jacquin, Golden y col. 1988; Jacquin and 
Rhoades 1990).
El patrdn de los barriletes en Pr5 se desarrolla antes del nacimiento (Chiaia, 
Bennett-Clarke y col. 1992) y es dependiente del nervio infraorbital, que inerva las 
vibrisas y pelos mds pequehos. Las neuronas de proyeccidn trigémino-taldmicas
13
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(neuronas de los barriletes) del Pr5 comunican este patron al VPm y este nucleo a 
su vez, détermina el mismo patron en los barriles de la corteza (Erzurumiu and 
Jhaveri 1990; Erzurumiu and Kind 2001).
Aferencias v eferencias
La mayoria de las aferencias del nucleo Pr5 son trigeminales. Existe una 
cierta organizacidn de estos aferentes, de manera que la région dorsal estd 
inervada por la rama mandibular del nV, mientras que la zona ventral lo estd por las 
ramas maxilar y oftdimica del mismo (Botes and Killackey 1985). Botes y Killackey 
describen los terminales de las aferencias en forma arbdrea, formando discretas 
agrupaciones a lo largo del eje rostro-caudal que se disponen en columnas 
longitudinales. Esto coincide con lo descrito anteriormente por Hayashi 
(1980)(Hoyashi 1980), ya que la forma tridimensional del campo terminal asociado 
con una vibrisa es un cilindro orientado rostro-caudalmente. Posteriormente, Ma 
(1991) observe que los terminales de las aferencias primarias estdn confinados en 
el interior de los barriletes y es aquî donde hacen contacto con las neuronas que 
forman el barrilete. Estos contactes son principalmente entre los botones 
terminales de las aferencias y las dendritas de las neuronas de segundo orden.
El Pr5 recibe aferencias del resto de nûcleos del CST pero, por el contrario, 
tiene una proyeccidn muy débil hacia cada uno de los nûcleos espinales (Jacquin, 
Chiaia y col. 1990a) (figras 3 y 7). También posee entradas serotoninérgicas desde 
el nûcleo del rafe dorsal (Kirifides. Simpson y col. 2001).
En cuanto a las eferencias, la principal proyeccidn del Pr5 es contralateral 
hacia el tdlamo (a los nûcleos VPm y Pom. Figura 3) y es de naturaleza excitatoria, 
ya que surge desde neuronas glutamatérgicas que son de tamano pequeho o mediano 
(Magnusson, Clements y col. 1987). Esta proyeccidn sale preferentemente de la 
zona ventral (que es la région asociada a vibrisas) donde el 70% de las neuronas se 
activan antidrdmicamente por estimulacidn eléctrica desde el tdlamo(Jacquin,
14
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Golden y col. 1988). Hay también una pequena proyeccidn ipsilateral desde la zona 
mds rostral de la parte dorsal del nucleo (Fukushima and Kerr 1979). La proyeccidn 
desde Pr5 représenta el 60-70% de las aferencias trigeminales que recibe el 
tdlamo.












Figura 3. Esquema de aferentes y eferentess del Pr5. La proyeccidn asociada a vibrisas 
individuales sinapta con la parte dorsal del VPM y représenta el 68% del total de la proyeccidn. El 
resto proyecta informacidn multivibrisa al Pom, tectum, coliculo superior y cerebelo. Estas 
aferentes son de tipo glutamatérgicas. El Pr5 recibe informacidn del resto de nûcleos del Sp5, 
cuyos aferentes no son de tipo GABA.
ventral del nucleo) ha permitido distinguir dos tipos de proyecciones (Veinante and
Deschenes 1999): la mayoria (68%) proviene de neuronas activadas por una ünica
vibrisa y proyecta al VPm, donde hace sinapsis con un ünico barriloide taldmico.
También existe cierta somatotopia en esta proyeccidn, de manera que las
proyecciones que salen de la parte ventral del Pr5 terminan en la parte dorsal del
VPm, y las que salen de la parte dorsal terminan en la zona ventral del
VPm(Peschanski 1984). El resto (32%), corresponde a axones de neuronas con
15
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drboles dendnticos grandes que se expanden por multiples barriletes y, por lo 
tanto, llevan informacion multivibrisa. Estos axones se dirigen al Pom y al tectum.
Ademds de la proyeccidn al tdlamo, el Pr5 proyecta a la "zona incerta" 
(Shammah-Lagnado, Negrao y col. 1985), al coliculo superior (Bruce, M cHaffie y 
col. 1987), al cerebelo (Bennett-Clarke, Chiaia y col. 1992) y al nucleo 
mesencefdlico del trigémino (Me5) de forma ipsilateral (Buisseret-Delmas, 
Pinganaud y col. 1997) (figura 3).
Neuroquimica
Las neuronas que proyectan a VPm son de naturaleza glutamatérgica y lo 
hacen desde la zona de las vibrisas (figura 3). Estas neuronas constituyen la 
mayoria (70-90% ) de todas las células del nucleo (Magnusson, Clements y col. 1987: 
A\innery and Simons 2003; Veinante and Deschenes 1999). En la parte dorsal 
existen neuronas glutamatérgicas pero de tamano grande (Clements and Beitz 
1991), mientras que las neuronas glutamatérgicas de la regidn ventral son mds 
pequenas y se extienden a lo largo del eje rostro-caudal.
Se han descrito interneuronas QABAérg\cas que se sitüan en la zona de los 
barriletes, dentro y entre éstos. Son las células mds pequenas del nucleo y se 
encuentran distribuidas por todo el Pr5. También se han descrito neuronas 
positivas para GAD(Haring, Henderson y col. 1990; Lo, Guido y col. 1999) y Gly 
(Avendaho, ^ach'm  y col. 2005; Pourcho, Goebel y col. 1992).
El Pr5 recibe conexiones intersubnucleares desde la zona mds caudal, es 
cecir, desde los subnücleos del Sp5 (Sp5o, Sp5i y Sp5c) (figura 3). Aunque no se 
ba determinado con exactitud su naturaleza, se sabe que no son GABAérgicas, ni 
ce tipo GAD(Haring, Henderson y col. 1990).
Con respecto a las protemas fijadoras de calcio, se han descrito dos 
importantes moléculas como son la parvalbumina (PA) y calbindina (CA) asociadas a
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dos tipos distintos de neuronas. En el Pr5 se han distinguido neuronas grandes CA 
positivas situadas dorsalmente y que no proyectan ni al tdlamo, ni al coliculo, ni al 
cerebelo. En la zona ventral se localizan neuronas pequenas PA positivas, formando 
el patrdn de ordenacidn de los barriletes. Estas neuronas proyectan al tdlamo y/o  
al coliculo superior(Bennett-Clarke, Chiaia y col. 1992).
Electrofisiologia
En general, Pr5 présenta muy poca o ninguna actividad en ausencia de 
estimulacidn periférica (Jacquin, Golden y col. 1988; Veinante and Deschenes 
1999), si bien, en un trabajo reciente de Minnery y Simons (2003), en contraste 
con los estudios anteriores, se ha descrito una frecuencia media de disparo en 
espontdnea de 11,9 ± 12,6 espigas/s. Segun sus autores estas discrepancias se 
deben a diferencias metodoidgicas, como el tipo de anestesia utilizado o si la 
vibrisa se encuentra en una posicidn natural o el aparataje dispuesto para su 
estimulacidn produce una cierta torsidn en la misma (réf. Minnery and Simons. 
J.Neurophysiol 89:40-56.2003).
De las neuronas que se encuentran en la zona de los barriletes en Pr5, el 
69% présenta una respuesta excitadora clara a la estimulacidn de las vibrisas 
(Jacquin, Golden y col. 1988). Esta respuesta es muy dependiente de las 
caractensticas del estimulo, taies como la intensidad o la velocidad, asi como de su 
naturaleza, es decir, mecdnico o estimulacidn con aire. La estimulacidn mecdnica 
(producida por un instrumento que fija  la vibrisa y es capaz de moverla de forma 
précisa) puede producir respuestas de latencia de airededor 4 ms (Minnery and 
Simons 2003) y la estimulacidn mediante chorros de aire (mds parecida a la 
estimulacidn natural y que permite vibrar libremente a la vibrisa), produce 
respuestas en torno a los 7 ms (Sosnik, Haidarliu y col. 2001). El 29% de las 
neuronas que responden a la estimulacidn de las vibrisas lo hacen mientras dura la 
misma (neuronas de adaptacidn lenta o tdnicas), mientras que el 71% res^ar\\^ sdIo
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responde al comienzo de la estimulacidn (neuronas de adaptacidn rdpida o fdsicas) 
(Jacquin, Golden y col. 1988). Podna haber también en este caso diferencias entre 
las respuestas provocadas por estimulos mecdnicos o por estimulos de aire, de 
manera que en determinados trabajos bajo estimulacidn de aire sdio han 
encontrado neuronas de tipo tdnico (Sosnik, Haidarliu y col. 2001). En otros 
estudios se ha determinado que entre las neuronas cuyo campo receptivo se limita 
a una sola vibrisa, el 38% présenta una respuesta tdnica, mientras que casi la 
totalidad de las neuronas cuyo campo receptivo incluye varias vibrisas tiene 
respuestas de tipo fdsico (Veinante and Deschenes 1999). Por otro lado, de las 
neuronas que proyectan al nucleo VPm del tdlamo, mds del 90% responden de 
manera tdnica (Minnery and Simons 2003).
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1.3.2 El nucleo Espinal Oral
Organizacidn general y cito-arquitectura
El nucleo Sp5o estd localizado caudalmente al nucleo Pr5 (figura 8). Se une 
en su zona caudal al nucleo Sp5i y estd bordeado lateralmente por el tc5. Se 
diferencia del Pr5 por grandes haces de axones mielinizados que lo atraviesan en 
su extensidn rostro-caudal. Tiene un volumen estimado en 1.59 ± 0.06 mm  ^y un 
numéro de neuronas en 21.100 ± 3.300 (Avendaho, Machin y col. 2005).
En este nucleo la densidad celular es muy baja (13300 ± 2200 células/mm^). 
En la parte rostral hay células de tamano pequeho (<10 ^ )  y mediano (10-20 fjm). 
mientras que en la parte mds caudal predominan neuronas grandes multipolares 
(mayores que las de cualquier otro nucleo del CST) y con grandes drboles 
dendnticos (Bates and Killackey 1985; Ma 1991).
Se puede subdividir el nucleo Sp5o en très regiones segun la cito- 
arquitectura de sus neuronas y su conectividad. Estas très regiones son la parte 
dorso-medial (DM), una zona que hana de limite (BZ) y la parte ventro-lateral (VL). 
Cada subdivision se extiende a lo largo del eje rostrocaudal del Sp5o, siendo la 
divisidn VL la mds grande. Esta subdivision contiene al menos très categories de 
células que incluyen trigémino-espinales, très tipos de neuronas de proyeccidn 
descendentes a Sp5c, y neuronas de tipo I I  de Golgi. Dentro de la subdivision DM 
son numerosas las neuronas de proyeccidn trigémino-cereberales que inervan una o 
mds regiones de la porcidn orofacial de las cuatro principales areas tdctiles del 
cerebelo (crura I  y I I ,  el Idbulo paramedial y uvula). La zona BZ incluye entre sus 
células un grupo que proyecta a cerebelo y otro que proyecta a Sp5c. Sin embargo, 
un gran numéro de las neuronas que forman estos dos grupos corresponde a 
células pequehas. En general, las neuronas situadas en cada subdivision tienen sus 
drboles dendnticos limitados en su regidn y situados para recibir las aferencias 




Aunque el nucleo Sp5o recibe aferencias primarias desde las vibrisas, no 
hay evidencia alguna de un patron claro de relacion entre vibrisas y agregados 
celulares (Belford and Killackey 1979; Darian-Smith 1973; Ma 1991), no habiéndose 
observado ninguna estructura similar a los barriletes como la descrita en el nucleo 
Pr5 (figuras 2 y 4).
Aferencias  y eferencias
El nucleo 5p5o recibe menos fibras asociadas a vibrisas, y de forma mds 
dispersa, que el Pr5 y el 5p5i (figura 7), aunque el numéro de colatérales que dejan 
las fibras aferentes es mayor (Hayashi 1980). Los terminales estdn orientados 
radialmente y son similares a los de las otras subdivisiones, formando también 
columnas rostro-caudales (Bates and Killackey 1985).
Se ha demostrado que en el 5p5o terminan axones de neuronas trigeminales 
que inervan los foliculos de las vibrisas de très poblaciones diferentes. En el 
nucleo, estas très poblaciones de axones son similares en sus terminales y derivan 
de fibras de tipo A(b las cuales estdn restringidas a la zona BZ. Ademds, la zona VL 
recibe aferencias primaries de tipo A5 derivados de mecanorreceptores de alto 
umbral (Hayashi 1982).
El Sp5o se caracteriza por la presencia de largos haces de fibras dentro del 
propio nucleo. Comparado con el Pr5, los terminales de los aferentes son mds f  inos, 
mds extensos y se presentan en menor numéro. En general, las colaterales evitan 
los largos haces de fibras, sin embargo algunas de las fibras pueden verse 
invadidas por estos haces y algunos incluso, forman botones terminales en su 
interior (Ma 1991).
La entrada mds importante al Sp5o es de tipo nociceptivo, desde neuronas 
trigeminales primarias que inervan las encias y con zonas localizadas en la cavidad 
oral y en la cara (Dallel, Raboisson y col. 1990; Takemura, Sugimoto y col. 1991).
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El nucleo Sp5o tiene una fuerte  proyeccidn a los nûcleos facial e hipogloso y 
también hay proyecciones a VPm, a la parte mds caudal del CST y a la médula 
espinal (Bennett-Clarke, Chiaia y col. 1992; Jacquin, Chiaia y col. 1990b; Jacquin 
and Rhoades 1990; Pinganaud, Bernât y col. 1999) (Guy, Chalus y col. 2005). Existen 
proyecciones al nucleo Me5 (Buisseret-belmas, Pinganaud y col. 1997), unas pocas 
neuronas del 5p5o proyectan a la parte caudal del nûcleo Pom del tdlamo y la regidn 
intercalada entre la pretectal y el nûcleo geniculado medio (figura 4). Estas fibras 
también ramifican densamente en el tectum(Guy, Chalus y col. 2005; Veinante, 








Figura 4. Esquema de aferentes y eferentes del 5p5o. La proyeccidn multivibrisa se produce desde 
neuronas grandes CA positivas y gluatamatérgicas hacia Pom, coliculo superior y cerebelo. La proyeccidn 
asociada a una sola vibrisa se produce desde neuronas PA positivas hasta el nûcleo Pr5. La alta proyeccidn 
que recibe desde Sp5c es de tipo nociceptivo, mientras que la que recibe desde el Sp5i estd asociada a 
vibrisas.
NeuroquimicQ
El nûcleo Sp5o contiene interneuronas GABAérgicas y algunas células de 
tipo glutamatérgico. Hay neuronas pequehas positivas para PA, que procesan
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informacion de uno sola vibrisa y son neuronas de circuito local. Un pequeno 
porcentaje de neuronas grandes son positivas para CA y procesan informacion 
multivibrisa. Estas neuronas proyectan al tdlamo y/o al coliculo superior(Bennett- 
Clarke, Chiaia y col. 1992). También hay neuronas positivas para NADPH-d 
(Munekawa, Sugiyo y col. 2002).
Electrofisioloqia
Sobre el nücleo 5p5o apenas existen trabajos sobre la respuesta de sus 
neuronas a la estimulacion de las vibrisas y de los que hay, la mayoria esta 
relacionada con dolor.
Gibson (1987) estudio 50 neuronas del nücleo 5p5o, observando que mds del 
90% de las neuronas presentaban alguna sensibilidad direccional y airededor de la 
mitad de las neuronas tenia campos receptivos que incluian mds de una vibrisa, con 
mds del 20% de ellas con campo receptivo de 10 o mds vibrisas.
La actividad espontdnea de las neuronas que responden a la estimulacion de 
las vibrisas es, en conjunto, baja (Dallel, Raboisson y col. 1990), de manera que en 
reposo la mayoria de las neuronas (66%) no tienen ninguna actividad y solo un 5% 
disparan una espiga o mds por segundo. La latencia de las respuestas provocadas 
por la estimulacion de las vibrisas estaba entre 2 y 8ms (Gibson 1987).
Aün se desconoce la proporcidn de neuronas del Sp5o que responden a la 
estimulacion de las vibrisas, pero se sabe que de las neuronas que responden a 
estimulos orofaciales, el 18% lo hace ante la estimulacion de los bigotes (Oallel, 
Raboisson y col. 1990). Hay autores que describen este nücleo como semejante al 
Sp5i por las extensivas ramas dendnticas, la convergencia y la diversidad funcional 
de sus neuronas(Jacquin and Rhoades 1990).
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1.3.3 El nücleo Espinal Interpolar
Oroanizacidn general y cito-arquitecturQ
Caudal al Sp5o (figura 8), el nücleo Sp5i se extiende hasta el nivel de la 
sustancia gelatinosa del nücleo Sp5c. Tiene un volumen estimado de 2.63 ± 0.34 
mm ,^ con 61.600 ± 8.300 neuronas y una densidad celular de 23500 ± 2800  
células/mm^ (Avendano, Machin y col. 2005). Esta limitado lateralmente por el tc5  
y medialmente por el nücleo reticular parvicelular (Bates and Killackey 1985).
Con neuronas densamente empaquetadas, présenta igual nümero de neuronas 
pequehas (<10|im) y medianas (10-20|im), de forma ovoide o poligonal, y un menor 
nümero de neuronas grandes (20-30|im), distribuidas de manera homogénea por 
todo el nücleo (Botes and Kil lac key 1985). Se han descrito très tipos de neuronas 
en este nücleo: a) células multipolares de tamaho medio-grande orientadas 
radialmente, b) un grupo similar orientadas dorso-medialmente y c) neuronas 
mucho mds pequehas con somas redondos y con el drbol dendntico compacto 
situadas por todo el nücleo (Oarian-Smith 1973).
Este nücleo se caracteriza por tener un nümero muy alto de neuronas que 
responden a las vibrisas, pudiéndose observar barriletes (figuras 2 y 5), que 
ocupan dos tercios de la parte ventral y dos tercios de la parte lateral (Ma 1991). 
De hecho, comparado con el nücleo Pr5, los barriletes de 5p5i disponen de un gran 
volumen de tejido neuronal. Existe una gran variabilidad en cuanto a la disposicidn 
de las células en el barrilete, de manera que podemos encontrar neuronas con su 
drbol dendntico limitado al barrilete, neuronas con el soma en un barrilete y sus 
dendritas dirigidas a otros barriletes y neuronas interbarrilefe.
La organizacion somafofopica en el nücleo Sp5i es diferente a la del Pr5. En 
el Sp5i, la fila A de vibrisas estd representada en la parte ventral y la fila E 
dorsalmente, mientras las straddlers estdn situadas en la zona lateral (Ma 1991) 




Los axones del tc5 que inervan la parte mds rostral del nucleo Sp5i 
terminan medialmente y aquellos que inervan la zona caudal terminan lateralmente. 
Esta inversion topogrdfica se extiende a través del eje rostro-caudal del 
5p5i(Jacquin, Stennett y col. 1988).
Las colaterales de las aferencias primarias de las vibrisas entran de forma 
perpendicular al eje largo del nucleo y forman agrupaciones longitudinales de forma 
rostro-caudal que coinciden con los barriletes. Las agrupaciones de estas fi bras 
terminan a través de la extension medio-lateral del nücleo(Jacquin, Woerner y col.
1986). Parecida disposicidn se produce con las colaterales de los aferentes de 
estructuras como la mucosa de la lengua o los dientes. Todos los axones envian 
colaterales orientados transversalmente hacia Sp5i. Las colaterales estdn 
topogrdficamente organizadas: los axones que inervan la parte mds rostral (el 
hocico) y la cara, terminan medialmente y aquellos que inervan la parte caudal, 
envian sus colaterales en la zona lateral del nücleo. La parte dorsal de la cara y las 
vibrisas estdn representadas en la parte ventral del Sp5i, mientras la parte ventral 
cel rostro estd representada mds dorsalmente(Jacquin, Stennett y col. 1988).
La principal proyeccidn que parte del 5p5i lo hace desde la zona ventral de 
este nücleo hacia el tdlamo contralateral (figura 5), con dos tipos de axones ambos 
portando informacion multivibrisal: a) fi bras gruesas de 2-4pm que terminan en el 
rücleo Pom y el mesencéfalo y b) fibras f i nas del-2|im que terminan en la zona 
ventral-lateral del VPm. Estos axones terminan formando estrechos puntos de 
contacto sobre las neuronas de los barriloides (Pierret, Lavallee y col. 2000; 
Veinante, Jacquin y col. 2000).
También se han descrito proyecciones al cerebelo, al coliculo superior, la 
cliva inferior y ciertas dreas sensorial-motoras (Huerta, Frankfurter y col. 1983). 
Una alta proyeccidn ipsilateral y en menor medida, contralateral, se produce hacia 
el nücleo Me5 desde las zonas dorsal y ventral del nücleo (Buisseret-Delmas,
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PInganaud y col. 1997). También de este nücleo parten fibras con informacion 
nociceptiva desde neuronas pequenas de la zona mds caudoventral hacia el tdlamo 
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Figura 5. Esquema de aferentes y eferentes del Sp5I. La informacion multivibrisa proyectada a la parte 
ventral lateral del VPM se produce desde neuronas pequenas CA positivas glutamatérgicas. El resto de la 
proyeccidn de la informacion multivibrisa se inicia en neuronas grandes glutamatérgicas y sinaptan en la 
zona incerta, tectum y coliculo superior. Neuronas pequenas ?A positivas de circuito local proyectan a Pr5 
desde la zona de los barriletes. Recibe aferentes tanto desde Sp5o como desde las capas I I I  y IV  del 
SP5c.
NeuroquimicQ
La proyeccidn desde Sp5i hacia el tdlamo y mds concretamente hacia el 
nücleo VPm, es de tipo glutamatérgico (Magnusson, Clements y col. 1987). Las 
neuronas glutamatérgicas que se han descrito tienen un tamaho medio de 17,4 |im y 
se encuentran distribuidas por todo el nücleo de forma uniforme (Magnusson, 
Larson y col. 1986). Hay neuronas GABAérgicas en toda la extensidn del nücleo, 
aunque se localizan mayoritariamente en la parte dorsal. El Sp5i recibe conexiones 
intersubnucleares desde la zona mds caudal, el nücleo Sp5c, de naturaleza no 
ôABAérgica(Haring, Henderson y col. 1990).
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La glicina también ha side descrita en el 5p5i, en baja proporcidn (Pourcho, 
Goebel y col. 1992). Con respecto a las protemas fijadoras de calcio PA y CA, este  
nücleo tiene un gran nümero de neuronas de ambos tipos. Las células PA son 
pequehas y en la parte ventral se distribuyen siguiendo la topografia de las 
vibrisas. Ninguna de ellas proyecta a centros superiores, pero se marcan 
retrdgradamente desde el Pr5. Algunas neuronas grandes son CA positivas y 
proyectan al tdlamo y/o al coliculo superior, pudiéndose también marcar algunas 
retrdgradamente desde el Pr5(Bennett-Clarke, Chiaia y col. 1992).
Electrofisioloqia
En general, las neuronas de este nücleo presentan una actividad espontdnea 
muy baja, de manera que mds del 50% disparan a menos de 1 Hz (Gibson 1987) y 
ademds, las que proyectan al tdlamo parecen ser casi silentes(Jacquin, Barcia y col. 
1989).
El campo receptivo de las neuronas que responden a la estimulacion de las 
vibrisas oscila entre 4 y 19 vibrisas(Jacquin, Mooney y col. 1986), siendo mds 
grande el campo receptivo de las neuronas de proyeccidn taldmica (11,6 ± 5,7 
vibrisas de media) que el de las de proyeccidn a cerebelo (2,7 ± 1 , 9  vibrisas de 
media)(Jacquin, Barcia y col. 1989).
La latencia de las neuronas de Sp5i a una estimulacidn eléctrica aplicada en 
el Vg es de 1,34 ± 0,28 ms(Jacquin, Golden y col. 1989). Esta latencia varia en 
funcidn del tipo de neurona de manera que las neuronas que proyectan al tdlamo 
tienen una latencia de 1,32 ± 0,22 ms, mientras que las que proyectan a cerebelo o 
a la oliva responden a los 1,54 ± 0,34 ms y a los 1,1 ms, respectivamente(Jacquin, 
Barcia y col. 1989).
El 85% de las neuronas de Sp5i présenta una respuesta de adaptacidn lenta 
al estimulo(Jacquin, Golden y col. 1989), encontrdndose diferencias en esta
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proporcidn en funcidn de la naturaleza de las neuronas. Asî, las neuronas de 
proyeccidn taldmica suelen ser de tipo fdsico al igual que las coliculo-olivares. El 
75% de las neuronas de proyeccidn a cerebelo son fdsicas, y las de tipo tdnico 
presentan una respuesta muy irregular(Jacquin, Barcia y col. 1989).
Las neuronas del Sp5i son muy sensibles a las caracteristicas del estimulo. 
Presentan una fuerte preferencia direccional y un umbral de respuesta muy bajo 
(0,4° de desplazamiento) (Gibson 1987). Las neuronas de proyeccidn taldmica 
tienen un umbral de respuesta menor que las de proyeccidn a cerebelo (0,29° y 10° 




1.3.4 El nücleo Espinal Caudal
Organizacion general y cito-arquitectura
Separado rostralmente del Sp5i por la extension de la sustancia gelatinosa, 
el nücleo Sp5c estd f  lanqueado medialmente por el nücleo reticular de la médula y 
lateralmente por el tc5. Caudalmente, continua hasta la médula espinal (Bates and 
Kil lac key 1985). El volumen calculado de su tamaho es de 3,73 ± 0,llmm^ y el 
nümero de neuronas es de 159.100 ± 25.300 (Avendaho, Machin y col. 2005), con 
una densidad celular de 42600 ± 6300 células/mm^.
Este nücleo es homdlogo al asta dorsal de la médula espinal y présenta una 
disposicidn similar a las Idminas I - V I  de Rexed (Gobel 1978) (figura 6). Tiene una 
estructura laminar tipica con neuronas grandes (20gm) en su borde medial al nücleo 
reticular lateral de la médula (Ma 1991). Con marcaje de NissI, se pueden distinguir 
très Idminas: zona marginal (Idmina I ) ,  sustancia gelatinosa (Idmina I I )  y capa 
magnocelular (Idmina I I I  y IV ). Algunos autores describen una Idmina V, en la que 
se pueden encontrar neuronas con dendritas largas que se extienden dentro de la 
Idmina magnocelular y que correspondena a la formacidn reticular (Voisin, 
Oomejean-Orliaguet y col. 2002). La zona marginal y la sustancia gelatinosa estdn 
dedicadas al procesamiento de dolor, mientras que la capa magnocelular procesa 
informacion tdctil proveniente de las vibrisas (figura 6).
La zona marginal contiene células mayoritariamente pequehas o medianas 
(<20pm), con formas ovoides (45%) o fusiformes (55%). Medialmente a esta Idmina, 
se encuentra la sustancia gelatinosa, con neuronas pequehas (lOpm) de forma 
ovoide 0 fusiforme y en menor proporcidn, células de tamaho medio (15pm). Por 
ültimo, aunque en la capa magnocelular la densidad celular es menor que en la Idmina 
2, présenta una mayor diversidad de tipos celulares, pudiéndose encontrar desde 
neuronas pequehas a muy grandes (>20pm), incluyendo neuronas piramidales. Una 
minoria de neuronas posee dendritas que se extienden hacia la superficie laminar 
(Voisin, Domejean-Orliaguet y col. 2002). En la Idmina magnocelular, se encuentran
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neuronas que reciben aferencias provenientes de las vibrisas (Bates and Kil lackey 
1985; Renehan, Jacquin y col. 1986). De los très nücleos que poseen la organizacion 
en barriletes, es en el Sp5c donde son mds obvios (figura 2). Individualmente, los 
barriletes son muy grandes, aunque no parece que se extiendan a lo largo de todo 
el nucleo y ocupan dos tercios del drea total en su mayor extensidn (Ma 1991).
Las neuronas con campos receptivos de la porcidn de la cara que inerva la 
rama mandibular ocupan la parte dorso-medial del nucleo; neuronas con campos 
receptivos oftdimicos ocupan la région ventro-lateral y las neuronas de la rama 
maxilar, ocupan la zona intermedia. Estos datos sugieren que existe una topografia 
tanto interdivisional como intradivisional(Renehan, Jacquin y col. 1986).
Aferencias y eferencias
Mientras que la mayoria de los axones de didmetro grande de las células del 
Vg Neva informacion tdctil hacia Pr5 y Sp5i, los axones pequehos mielinizados y no 
mielinizados hacen sinapsis en el nucleo Sp5c (Crissman, Sodeman y col. 1996) 
(figuras 6 y 7). El Sp5c contiene numerosas neuronas nociceptivas, muchas de las 
cuales proyectan directamente a niveles superiores involucrados en procesos de 
dolor (Bereiter, Hi rata y col. 2000).
General mente se ha considerado este nucleo implicado unicamente en el 
procesamiento de informacion nociceptiva. En este contexto hay neuronas en las 
capas superf iciales que son activadas con estimulos nociceptivos y que proyectan al 
nucleo submedial del tdlamo (5m) (Yoshida, Dostrovsky y col. 1991). Pero existe una 
cierta controversia con respecto a la posible informacion que pueda procesar y 
transmitir el 5p5c. Lund y Webster (1967) (Lund and Webster 1967)describieron 
fibras eferentes del nucleo 5p5c que terminaban en el complejo ventrobasal del 
tdlamo (VPm y Pom), el principal centro de recepcidn de la informacion 
somatosensorial,y estudios mds recientes han corroborado la existencia de
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proyecciones desde Sp5c hacia los nücleos VPm y Pom (Bennett-Clarke, Chiaia y col. 
1992; Fukushima and Kerr 1979; Jacquin and Rhoades 1990; Peschanski 1984).
El Sp5c estd inervado por fibras trigeminales provenientes de las vibrisas. 
Las neuronas del Sp5c que responden a vibrisas se local izan formando barriletes 
muy cerca del limite con Sp5i y sus axones son de didmetro pequeno (Ma 1991). 
Parece que estas neuronas proyectan muy poco al tdlamo. Los eferentes hacia 
tdlamo de este nücleo conectan con la parte ventral del VPm, aunque un pequeno 
nümero de fibras parece proyectar tanto al VPm como al Pom(Veinante, Jacquin y 
col. 2000). Un trabajo reciente confirma la proyeccidn del Sp5c a los nücleos VPm 
y Pom, determinando que dicha proyeccidn, de naturaleza contra-lateral, parte de 
zonas espedficas de las Idminas I ,  I I I  y V y se distribuye en los nücleos taldmicos, 
de manera que las fibras que parten de la zona dorso-medial del Sp5c alcanzan la 
zona medial del VPm, las que parten de la région ventrolateral proyectan a la zona 
lateral del mismo nücleo y las que provienen de la région intermedia, inervan la zona 









Figura 6. Esquema de aferentes y eferentes del Sp5C. Las capas I  y I I  son ricas en células PA 
positivas pero son las neuronas grandes CA positivas de la capa I  las que proyectan a tdlamo 
transmitiendo informacion de dolor. Las neuronas pequenas PA positivas de las capas I I I  y IV  
son de circuito local y envian proyecciones al Pr5 con informacion de vibrisas individuales. Las 
neuronas CA positivas de la capa V envian sus proyecciones a tdlamo y/o coliculo superior. Esta 
proyeccidn es de tipo glutamatérgica y transmite informacion multivibrisa.
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Ademds de la proyeccidn taldmica, se ha demostrado la existencia de 
neuronas en la mitad medial del Sp5c que proyectan al nucleo Me5. Este nucleo se 
caracteriza por poseer cuerpos celulares de neuronas sensoriales primarias 
somdticas que inervan regiones faciales (Buisseret-belmas, Pinganaud y col. 1997). 
También se han encontrado proyecciones ipsilaterales y contralaterales hacia la 
parte lateral y dorso-lateral del nucleo facial motor (n V II)  y una proyeccidn 
contralateral muy débil hacia el nucleo abductor accesorio (nVIacc) (Dauvergne, 
Zerari-Mailly y col. 2002). Estos datos sugieren un papel de las neuronas del Sp5c 
en la coordinacidn de la musculatura.
Estudios anatdmicos anterdgrados y retrdgrados han demostrado que el 
nucleo Sp5c envia proyecciones a los nücleos mds rostrales del complejo trigeminal, 
Sp5i y Sp5o, asi como al Pr5 (figura 7). (Jacquin, Chiaia y col. 1990a; Nasution and 
Shigenaga 1987).
Las conexiones intersubnucleares estdn identificadas por su origen desde 
neuronas mecano-sensitivas de circuito local de bajo y alto umbral en todos los 
nücleos del CST, asi como desde células de proyeccidn taldmica y/o coliculo de bajo 
umbral en cada uno de los subnücleos del Sp5. La mayoria de estas células tienen 
campos receptivos sencillos(Jacquin 1989; Jacquin, Barcia y col. 1989; Jacquin, 
Golden y col. 1989).
be especial relevancia parece la conexidn desde el Sp5c al Sp5o. Esta 
conexidn se realiza desde las Idminas I I I ,  IV  y V y en menor grado, desde la Idmina 
I ,  lo que sugiere que la informacidn que se envia al Sp5o es tanto de naturaleza 
nociceptiva como no nociceptiva. Las conexiones entre estos dos nücleos conservan 
la distribucidn somatotdpica de las aferencias primarias, pudiendo suministrar un 
substrato anatdmico para la activacidn indirecta del nücleo Sp5o por estimulos 




Se ha demostrado que la formacidn de los campos receptivos de neuronas 
sensitiva a vibrisa en el nücleo del tdlamo VPm, tiene su origen a través de las 
conexiones intersubnucleares entre 5p5 y Pr5 (Timofeeva, Lavallée y col. 2004).
Neuroquimica
En el Sp5c se ha encontrado el mayor nümero de neuronas que contienen 
glutamato; la mayoria se localize en la capa magnocelular y muchas de estas 
neuronas son de proyeccidn al VPm (Magnusson, Clements y col. 1987; Magnusson, 
Larson y col. 1986). Se ha estudiado también el glutamato en los terminales 
ûxdnicos, presentdndose en todas las Idminas. Estos terminales son 
morfoldgicamente muy heterogéneos (Clements and Beitz 1991).
Se han descrito neuronas que contienen GAb en las Idminas I  y I I ,  y GABA 
en neuronas de las Idminas I I  y III(H a rin g , Henderson y col. 1990). La densidad 
mds alta de receptores de AMP A, NMbA, aspartato y kainato es en las capas 
superficiales ( I  y I I ) ,  una regidn conocida por estar densamente inervada por 
aferencias primarias nociceptivas (Tallaksen-Greene, Young y col. 1992).
Se han detectado proteinas fijadoras de calcio en este nücleo. Asi, la PA se 
localiza en la Idmina I I  y es menos frecuente en la Idmina I .  Menor nümero de 
neuronas se describieron en la capa magnocelular, formando parte del agregado 
celular de las vibrisas. Ninguna de estas neuronas poseen proyecciones hacia 
tdlamo, cerebelo o coliculo superior. Las células reactivas CA estdn localizadas en 
la Idmina I I  y en menor nümero fueron también visibles en las Idminas I  y I I I - I V .  
Un pequeno porcentaje de células positivas CA de la Idmina I  y de la capa 
magnocelular proyectan a tdlamo(Bennett-Clarke, Chiaia y col. 1992).
En Sp5c hay también fibras inmunoreactivas al neuropéptido galanina en las 
Idminas I  y I I .  Estas fibras son de gran tamaho y un cierto nümero tiene su origen 




El Sp5c posee neuronas especificas nociceptivas con pequehos campos 
receptivos localizadas en la Idmina I  (Price, Greenspan y col. 2003). Las células que 
responden mejor a los estimulos dolorosos se encuentran localizadas 
principalmente en las Idminas I ,  I I  y en la parte superficial de la Idmina V. Se han 
descrito neuronas que responden solo al movimiento de una o mds vibrisas (entre 2 
y mds de 5). En menor numéro, se han descrito neuronas activadas por el 
movimiento de pelos pequehos, neuronas que respondian al movimiento de pelos 
pequehos o vibrisa (entre 1 y mds de 5) y células activadas por un estimulo nocivo 
sobre la piel de la cara. Las neuronas activadas con movimiento de las vibrisas y/o  
pelos pequehos estdn localizadas en las Idminas I I I - I V  y la parte superficial de la 
Idmina V. Los drboles dendriticos de las neuronas de bajo umbral son, en su mayor 
parte, mds densos que los de las neuronas nociceptivas. Las neuronas sensitivas a 
las vibrisas dorsales y a pelos pequehos estdn localizadas ventralmente(Renehan, 
Jacquin y col. 1986).
Se han encontrado tipos de campos receptivos en los cuales convergea 
diferentes tipos de aferentes primarios trigeminales: vibrisas multiples, vibrisas 
junto con pelos pequehos y neuronas nociceptivas de amplio umbral 







Figura 7. Esquema de las interconexiones entre el nücleo Pr5 y Sp5. La mayor proyeccidn 
se produce desde Sp5c hacia cada unos de los nücleos mds rostrales. Es muy débil la 
proyeccidn que existe desde el Pr5 hacia el resto de los nücleos mds caudales.
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Figura 8. Localizacion histologica del trayecto y punto de registre del electrode en los cuatro 
nücleos de estudio en este trabajo. Las imdgenes de Pr5, Sp5o, Sp5i pertenecen a certes 
coronales del lado izquierdo, mientras que la imagen del Sp5c pertenece al lado derecho. 
Utilizacidn de la tincidn de NissI, realizando certes coronales (50 pm).
35
Introducciôn
1.4 NÜCLEOS TALAMIC05 DE LA VIA SOMATOSENSORIAL DE LAS 
VIBRISAS
Como ya hemos dicho, la informacion somatosensorial proveniente de las 
vibrisas alcanza la corteza por dos vias paralelas principales, la lemniscal y la 
paralemniscal. En cada via estd implicada una regidn taldmica diferente: el VPM en 
la primera y el Pom en la segunda.
1.4.1 Anotomia
VPM
El VPM contiene una poblacidn homogénea de neuronas multipolares de 
tamaho medio, todas las cuales son células de relevo tdlamo-corticales excitatorias 
que principalmente proyectan a la capa IV  de S I. Al igual que en Pr5, estas células 
forman agregados celulares que, en este nucleo, se denominan barriloides. Existe 
una correspondencia clara entre cada barriloide y una unica vibrisa, al igual que 
entre cada barriloide y el barrilete correspondiente en Prb, de manera que en este 
nucleo existe una somatotopia muy précisa: la fila mds dorsal de los vibrisas (fila  
A), estd representada en la porcidn mds caudal del VPm, mientras la fila mds 
ventral de vibrisas (fila E), estd representada rostralmente (Rhoades, Belford y 
col. 1987). No se han descrito interneuronas o neuronas GABAérgicas en el nucleo 
VPm (Barbaresi, Spreafico y col. 1986; Harris 1986). Las neuronas de proyeccidn 
del VPm emiten colaterales hacia el nücleo reticular del tdlamo (RT) en su 
recorrido hacia la corteza. El RT solo contiene neuronas inhibitorias GABAérgicas 
que, a su vez, envian sus axones hacia los barriloides del VPm (Pinault and 
Deschenes 1995).
La principal via de fibras ascendantes desde el CST es de los nücleos Prb y 
Spbi. Técnicas de marcaje han determinado que el 68% de las neuronas de 
proyeccidn del Prb tiene un campo receptivo limitado a una sola vibrisa y proyectan
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a la parte dorsal del VPm, terminado en forma matosa en un solo 
barriloide(Veinante, Jacquin y col. 2000). El resto, el 32% tiene un campo 
receptivo que incluye varias vibrisas y proyecta a Pom, la zona incerta, tectum y 
muy poco a VPm (Veinante and Deschenes 1999). Desde el Sp5i, parten fibras f i nas 
(tipo I I )  que terminan en el VPM y, de forma mds dispersa, en el tectum. Estas 
fibras parten de la zona que recibe informacidn de las vibrisas del nucleo Sp5i, con 
neuronas de tamaho pequeho e inervan de forma selectiva el VPmvl (Pierret, 
Laval lee y col. 2000). Parece que estos axones de tipo I I  envian informacidn multi­
vibrisa a un ünico barriloide taldmico(Veinante, Jacquin y col. 2000). Segun Chiaia y 
colaboradores (1991) (Chiaia, Rhoades y col. 1991a) mds del 90% de las neuronas 
del VPm pueden ser activadas eléctricamente desde ambos nücleos trigeminales 
(Chiaia, Rhoades y col. 1991b).
El VPm proyecta topogrdficamente a la corteza S I, tercera estacidn de 
relevo de la informacidn somatosensorial, terminando principalmente en la capa IV  
y dejando colaterales en las capas supragranular e infragranular (Herkenham 
1980). Los marcajes anterdgrados de los axones tdlamo-corticales demuestran que 
la mayoria de las células que forman los barriloides (VPmdm) proyectan a una ünica 
columna de barril, mientras que las neuronas que forman la cola del barriloide 
(VPmvl), emiten sus axones hacia el drea secundaria somatosensorial y al zona 
disgranular del campo del barril (Pierret, Laval lee y col. 2000).
Pom
El nücleo Po rodea al VPm y su parte mds dorso-medial (Pom) recibe 
aferencias de todo el cuerpo y estd topogrdficamente organizado (Diamond, 
Armstrong-James y col. 1992; Fabri and Burton 1991).
Las neuronas asociadas a la estimulacidn de las vibrisas tienen drboles 
dendriticos mds grandes que las neuronas del VPm y su morfologîa es mucho mds 
variable. Los pardmetros relacionados con el tamaho del drbol dendntico de las
37
Introducciôn
neurones Pom tienen una correlacion significative con el nümero de vibrisas en el 
campo receptivo (Chiaia, Rhoades y col. 1991b).
Con estimulacion eléctrica se ha demostrado la existencia de proyecciones 
desde los nücleos trigeminales Pr5 y Sp5i hacia el nücleo Pom, de neurones 
relacionadas con informacion de las vibrisas, aunque esta proyeccidn es menor que 
la que recibe el VPm (Chiaia, Rhoades y col. 1991b). Se ha descrito que el 32% de la 
proyeccidn del Pr5 es desde células sensitivas a varias vibrisas y que hacen sinapsis 
en Pom, zona incerta, tectum y VPm (Veinante and Deschenes 1999). Estudios de 
marcaje han demostrado que son muy pocas las neuronas relacionadas con las 
vibrisas que proyectan desde el nücleo Sp5o hacia Pom, inervando su parte caudal. 
Desde el Sp5i llegan axones gruesos (tipo I )  que se distribuyen por el Pom y un 
pequeho nümero de axones finos proyectan al Pom desde la parte dorsal del 





En general, el VPm no présenta neuronas que respondan a una ünica vibrisa 
(Chiaia, Rhoades y col. 1991a; Chiaia, Rhoades y col. 1991b). Los campos receptivos 
de las neuronas tonicas contienen de 1 a 5 vibrisas, mientras que los campos 
receptivos de las fdsicas tienden a ser mayores (entre 1 y 12 vibrisas)(Ito 1988). 
La generacidn de los campos receptivos en VPm estd mediada por las conexiones 
intersubnucleares en el CST (Timofeeva, Lavallée y col. 2004).
Como otros neuronas taldmicos, las del VPm tienen dos modos de disparo: 
tdnico, que son simples potenciales de accion y de "rdfagas" que produce 
explosiones ntmicos de 2-10 potenciales de accidn a 300-500 Hz. La produccidn de 
rdfogos suele estar relacionados con estados sueho y anestesia, mientras que la 
produccidn de una respuesta tdnico suele aparecer en los estados de vigilia 
(Nicolelis and Fanselow 2002).
El 62% de las neuronas del VPm asociadas a vibrisas responden de manera 
fdsico. Las neuronas tdnicas presentan latencias de 1  ms de media, mds cortas que 
las fdsicas que promedian 8 ms de latencia. Las neuronas tdnicas son, en general, 
mds dependientes de la amplitud del movimiento de la vibrisa que de la velocidad, 
mientras que las neuronas fdsicas dependen mds de la velocidad(Ito 1988).
Se ha descrito que las dendritas distales de las neuronas de los barriloides 
se extienden hasta los barriloides vecinos haciendo sinapsis con los axones que 
llegan desde las neuronas del nücleo RT (Desilets-Roy, Vorgo y col. 2002). Lavellée 
y Deschenes (2004)(Lavallée and Deschenes 2004) mostraron que la neuronas que 
procesan la informacidn de las vibrisas adyacentes, suprimen la actividad de las 
células de los barriloides, sugiriendo que la inhibicidn se produce sobre los 
barriloides vecinos, contribuyendo de este modo a favorecer y precisar la 




El Pom forma parte de la via paralemniscal, la cual se inicia principalmente 
en el nücleo Sp5i y termina en la corteza S I (Diamond and Armstrong-James 
1992). Los campos receptivos de las neuronas sensitivas a vibrisa son mayores que 
los de las neuronas del VPm, con un promedio de 4 vibrisas y solo el 32% tiene un 
campo receptivo asociado a una sola vibrisa (Chiaia, Rhoades y col. 1991b).
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1.4.3. Filtrado dependiente de frecuencia
Los teorias sobre codlficocion neuronal de las entradas sensoriales suelen 
centrarse tanto en la tasa de disparo de potenciales de accion (esto es, nümero de 
espigas evocadas por el estimulo(Romo, Hernandez y col. 2002), como en la 
precision temporal de la actividad neuronal (Mountcastle, Talbot y col. 1969). 
Estudios recientes han descrito modulacion de ambas medidas dependiente de 
frecuencia, tanto en el nücleo ventral posteromedial del tdlamo (VPm), el principal 
nücleo de relevo taldmico de las sehales provenientes de las vibrisas, como en 
corteza somatosensorial primaria (S I), bependiendo del tipo de medida utilizada, 
las neuronas del VPm y de S I muestran una gran variedad de caracteristicas de 
filtrado dependientes de frecuencia, incluyendo filtrado “low-pass" (esto es, 
mayores valores relativos para frecuenàos  bajas de estimulacidn), “high-pass" 
(esto es, mayores valores relativos para frecuencias altas de estimulacidn) y 
“band-pass" (valores relativos mayores para frecuencias intermedias de 
estimulacidn).
VPM
Cuando el efecto de la frecuencia de estimulacidn de la vibrisa sobre la tasa 
de disparo se mide como el nümero de espigas evocadas en una pequeha ventana 
tras la desviacidn de la vibrisa (por ejemplo entre 0 y 15 ms, o “tasa de disparo 
fdsico" (PSR)), las neuronas del VPm muestran una adaptacidn significative a las 
frecuencias de estimulacidn mds altos (Ahissar, Sosnik y col. 2000; Castro- 
A lamancos 2002c; Castro-A lamancos 2002a; Chung, Li y col. 2002; Deschenes, 
Timofeeva y col. 2003; Diamond, Armstrong-James y col. 1992; Fanselow and 
Nicolelis 1999; Hartings, Temereanca y col. 2003; Sosnik, Haidarliu y col. 2001). La 
frecuencia mds baja a la cual se observa esta adaptacidn en el VPm y su fuerzo 
relative vanan entre los distintos estudios. Se han descrito valores desde 2 a 5 
Hz(Ahissar, Sosnik y col. 2000; Castro-Alamancos 2002b; Castro-A lamancos
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2002a; Diamond, Armstrong-James y col. 1992; Sosnik, Haidarliu y col. 2001) hasta 
mayores de 30 Hz (Castro-Alamancos 2002a; Castro-A lamancos 2002b). Este 
perfil de adaptacidn puede ser modulado por varios factores, incluyendo la 
estimulacidn de la formacidn reticular del tronco encefdlico (RF), la aplicacidn 
directe de neuromoduladores, la depolarizacidn relative de las neurones del VPm y 
la amplitud de la desviacidn de la vibrisa (Castro-A lamancos 2002b; Castro- 
Alamancos 2002a; Sosnik, Haidarliu y col. 2001) (Deschenes, Timofeeva y col.
2003).
Sin embargo, el factor que tiene une mayor influencia sobre la adaptacidn 
del VPm es el estado comportemental del animal. Fanselow y Nicolelis (1999) 
(Fanselow and Nicolelis 1999) encontraron que la estimulacidn eléctrica del nervio 
infraorbital evocaba une respuesta de menor magnitud en el VPm mientras la rata  
estaba en estado de "whisking" comparado con cuendo estaba en estado de reposo 
(quiescente o de inactividad). Une posible explicacidn para este efecto es que el 
whisking genera une retroalimentacidn sensoriel a la frecuencia del movimiento de 
la vibrisa, incluse cuendo las ratas mueven las vibrisas en el aire, sin contacter con 
ninguna superficie (Fee, M itra y col. 1997). Como consecuencia, las neurones del 
VPm estdn preparadas en un estado adaptado durante el whisking que provoca une 
respuesta evocada inicial mds pequeha. Estos autores también observaron que la 
estimulacidn con pares de pulsos causaba une supresidn relative mayor del segundo 
estimulo en el estado quiescente, pero no en el estado de whisking (Fanselow and 
Nicolelis 1999); dodo que el primer puiso en el estado de no whisking (el estado 
putativamente no adaptado) es mucho mayor, este hallazgo es consistente con la 
idea de que el VPm esta realmente previamente adaptado a niveles basales por el 
whisking, disminuyendo la capacidad relativa de adaptaciones posteriores.
Como sehald recientemente Castro-Alamancos, la adaptacidn de la funcidn 
PSR en el VPm depende de la depresidn sindptica de los EPSPs de la 
retroalimentacidn del tronco encefdlico (Castro-A lamancos 2002a; Castro- 
Alamancos 2002b; Deschenes, Timofeeva y col. 2003). Muchas neuronas
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somatosensoriales del tronco encefdlico siguen estimulaciones de las vibrisas de 
alta frecuencia (Ahissar, Sosnik y col. 2000; Deschenes, Timofeeva y col. 2003; 
Hartings, Temereanca y col. 2003; Sosnik, Haidarliu y col. 2001), generando 
grandes EPSPs en las neuronas del VPm a frecuencias hasta varios cientos de 
hercios (Castro-Alamancos 2002a; Castro-A lamancos 2002b; Deschenes, 
Timofeeva y col. 2003). La depresidn sindptica puede prévenir estos EPSPs durante 
la estimulacidn repetitiva (Castro-Alamancos 2002a; Castro-Alamancos 2002b; 
Deschenes, Timofeeva y col. 2003). El aumento de la depolarizacidn taldmica puede 
reducir la depresidn sindptica en estas sinapsis (Castro-A lamancos 2002b), lo que 
sugiere que los diferentes perfiles de la adaptacidn de la funcidn PSR resehados en 
diferentes estudios reflejan, en parte, el grado de depolarizacidn postsindptica 
bajo las diferentes condiciones de registro. El nivel de depolarizacidn del VPm se 
puede modular por acetilcolina y noradrenalina y por entradas inhibitorias 
procédantes del nucleo reticular vecino (Castro-A lamancos 2002a; Lee, Friedberg 
y col. 1994).
En contraste con la adaptacidn low-pass de la funcidn PSR, cuando la tasa de 
disparo se calcula como el nümero total de espigas evocadas sobre un periodo 
extenso de estimulacidn (tasa de disparo total (TSR)), se observan caracteristicas 
de filtrado high-pass en el rango de 1 a 40  Hz. Hartings y col. (2003) (Hartings, 
Temereanca y col. 2003) encontraron que el nümero total de espigas que aparecian 
durante trenes de pulsos de 1 a 4 segundos aumentaba con coda aumento en la 
frecuencia de estimulacidn. El resultado en si parece obvio: aunque las respuestas a 
una sola desviacidn de las vibrisa puede evocar menos potenciales de accidn a 
frecuencias altas (PSR), a lo largo de una ventana de tiempo mayor la funcidn TSR 
aumenta con la frecuencia ya que el nümero de deflexiones de la vibrisa en dicha 
ventana temporal también aumenta. Este tipo de integracidn con la funcidn TSR 
sobre mültiples estimulos parece crucial en la discriminacidn de frecuencias en 
primates (Romo, Hernandez y col. 2002).
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La modulacion relative (RM) del tiempo de disparo en el VPm, esto es, la 
potencia de la componente de Fourier a una frecuencia de estimulacion normalizada 
por el nümero total de espigas evocadas por el tren, aumenta rdpidamente entre 1 
y 12 Hz, mostrando aumentos mds modestos a estimulaciones de mayor frecuencia 
(Hartings, Temereanca y col. 2003). Segün se aumenta la frecuencia de 
estimulacidn, la entrada de retroalimentacidn desde el tdlamo mantendrd una alta 
sincronia en el tiempo de llagada de los potenciales de accidn a la corteza. Otros 
estudios han demostrado que el comienzo de la sincronia de la entrada taldmica a 
S I es crucial en la conduccidn de la actividad excitatoria evocada (Pinto, Brumberg 
y col. 2000; Swodlow 2003; Swadiow, Beloozerova y col. 1998; Temereanca and 
Simons 2003). La alta fidelidad temporal observada en VPm preservaria la eficacia 
de la entrada retroalimentativa a S I  a frecuencias muy altas (mayores incluso de 
40 Hz).
Pom
Las neuronas paralemniscales del nücleo postero medial del tdlamo (Pom) 
tienen campos receptivos mds difusos y propiedades temporales mds Ientas que los 
del VPm (Diamond, Armstrong-James y col. 1992; Sosnik, Haidarliu y col. 2001). En 
consistencia con estas propiedades de los campos receptivos, las neuronas de Pom 
muestran adaptacidn de la funcidn PSR low-pas, con una frecuencia de corte mds 
baja y una adaptacidn mds compleja de la respuesta que las neuronas de VPm 
(Ahissar, Sosnik y col. 2000; Diamond, Armstrong-James y col. 1992; Sosnik, 
Haidarliu y col. 2001). Esta adaptacidn mds robusta correlaciona con una latencia 
aumentada del comienzo de la respuesta en Pom, que sucede sin un aumento similar 
de la latencia del final de la respuesta, ofreciendo una ventana temporal mds 
pequeha para la generacidn de potenciales de accidn (Ahissar, Sosnik y col. 2000; 
Ahissar, Sosnik y col. 2001; Sosnik, Haidarliu y col. 2001). En la capa V de S I, la 
cual provee retroalimentacidn al Pom, se han observado propiedades similares de 
adaptacidn y de retraso de la latencia (Ahissar, Sosnik y col. 2000; Ahissar, Sosnik
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y col. 2001). La funcidn TSR y la fidelidad del tiempo de disparo no han sido aün 





Las neuronas de proyeccidn del VPm, en su recorrido hacia la corteza emiten 
colaterales hacia el nucleo RT. Estd bien establecido que neuronas del nucleo RT y 
VPm tienen campos receptivos compuestos por una vibrisa principal y sus 
circundantes (Armstrong-James and Callahan 1991; Simons and Carvel I 1989). Se 
ha demostrado la inervacidn por parte de un grupo de células del nucleo RT de la 
zona mds dorsal de los barriloides de VPM, representado por el campo receptivo de 
la vibrisa principal, sugiriendo una especializacidn funcional de esta region 
(Desilets-Roy, Varga y col. 2002). Esta region recibe proyecciones trigeminales 
desde grandes neuronas que tienen su origen en el nucleo Pr5 con campos 
receptivos multi-vibrisa (Veinante and Deschenes 1999).
Pom
Pom proyecta también a S I, pero a regiones complementarias a las que 
proyecta VPM (Lu and Lin 1993). De este modo Pom proyecta al septum entre los 






La region de S I  que recibe y proceso la inf ormaclon somatosensorial iniciada 
en el organo de las vibrisas estd caracterizada por poseer unos agregados celulares 
que se extienden a lo largo de la capa IV . Estos grupos de neuronas son los 
denominados barriles. Existe un espacio caractenstico entre los barriles, que tiene 
su propia estructura y recibe el nombre de septum  (Woolsey and Van der Loos 
1970) (Welker and Woolsey 1974). La disposicion de los barriles coincide con la 
organizacion de los bigotes del lado opuesto de la cara. Las neuronos de cada uno 
de los barriles responden de forma efectiva al movimiento de la vibrisa que le 
corresponde ( Ito  1985; Simons 1978; Simons and Woolsey 1979). El dominio 
neuronal del barril se extiende en columnas a traves de todas las capas corticales 
(Durham and Woolsey 1977; Simons 1978; Simons and Woolsey 1979).
Coda barril tiene aproximadamente un didmetro de 200-400 pm y estd 
formado por celulas situados en el interior y células que forman los latérales del 
barril. El interior es rico en aferencias taldmicas y sinapsis. Los barriles contienen 
celulas de tipo estrellado que estdn mds densamente situadas en la periferia que en 
el interior (Welker and Woolsey 1974). Las celulas de la periferia normalmente 
tienen dendritas restringidas a un barril, dirigidas hacia su centro. Sin embargo, un 
pequeho porcentaje proyecta hacia el septum  y los barriles vecinos (Petersen and 
Sakmann 2000). Menos conocida es la organizacion de los septum, con dendritas 
orientadas verticalmente y fibras intra-corticales con algunos somas descritos 
(W hite 1976).
La capa IV  de S I  donde se encuentran los barriles recibe la informacidn 
tdctil procedente de las neuronas taldmicas excitatorias del VPm, mientras que la 
zona del septum  recibe las proyecciones desde el Pom (Koralek, Jensen y col. 1988; 
Lu and Lin 1993). Para cerrar este circuito, existe una importante via descendante 
originada en la capa V I de S I. Las dendritas distales de las neuronas del VPm estdn
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densamente inervadas por estas proyecciones que son activadas por receptores 
giLtamatérgicos. Estas proyecciones envian colaterales al nücleo RT (McCormick 
1992). Este sistema neuronal représenta el principal circuito que forma parte de 
todo el sistema CST-tdlamo-SI.
Electrofisioloqia
La electrofisiologia de S I  es la mejor estudiada de esta via, con un gran 
numéro de trabajos existentes. Los neuronas son sensitivas a los diferentes 
pa^dmetros coracteristicos del movimiento de una vibrisa, como su desplazamiento 
angular, velocidad, amplitud, patrones espaciales y temporales ( Ito  1981; Simons 
1978). La integracidn sensorial se produce dentro y entre los barriles, y los compos 
re:eptivos de las neuronas incluyen de dos a seis vibrisas (Armstrong-James and 
Cdlahan 1991; Ito  1985; Simons 1985). Sin embargo, se ha descrito que cada barril 
responde preferentemente a la vibrisa principal y de forma mds débil, de una a 
cuatro vibrisas adyacentes (Armstrong-James and Fox 1987). Otros estudios de 
SI sugieren que los barriles individuales responden a entre 4 y 10 vibrisas 
(Keinfeld and Delaney 1996; Orbach, Cohen y col. 1985). La respuesta de la vibrisa 
prncipal estd conducida directamente por las entradas tdlamo-corticales hacia las 
neuronas de la capa IV  (Armstrong-James, Callahan y col. 1991; Simons and CarvelI
1989). Se ha demostrado que las respuestas de las neuronas a las vibrisas 
acyacentes también son determinadas por las proyecciones taldmicas y no por 
in'eracciones intracorticales (Kwegyir-AffuI, Bruno y col. 2005).
Estudios recientes han observado c ierfa  modulaciôn depediente de 
frecuencia de la actividad evocada por las vibrisas en S I. Las neuronas 
e>citatorias en los barriles de la capa IV  de S I (un recipiente principal de entrada 
retroalimentativa de VPm) muestran adaptacidn low-pass de la funcidn PSR en 
arimaies anestesiados (Ahissar, Sosnik y col. 2000; Ahissar, Sosnik y col. 2001; 
Ckung, Li y col. 2002; Garabedian, Andermann y col. 2003). Varios estudios
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sugieren que esta adaptacidn estd también présente en S I de ratas despiertas. 
Como en el VPm, en el animal despierto y libre, S I  muestra una actividad evocada 
reducida ante un estimulo inicial en el estado de whisking y una supresidn mayor 
ante pulsos pareados en el estado quiescente (Fanselow and Nicolelis 1999). Mds 
aùn, en la rata en ausencia de whisking con la cabeza f  ija se observa adaptacidn 
low-pass para el pico inicial de la tasa de disparo en las neuronas de S I  (Kleinfeld, 
Sachdev y col. 2002). La estimulacidn de la formacidn reticular del tronco del 
encéfalo en la rata anestesiada, un paradigma que se cree émula la actividad 
neuronal del animal despierto, también conduce a la supresidn de las respuestas 
sonsoriales evocadas en S I, que es similar a la supresidn observada durante la 
estimulacidn a alta frecuencia (Castro-Alamancos and Oldford 2002). La cantidad 
de adaptacidn de PSR en S I  es significativamente mayor que la observada en el 
VPm, en gran medida a causa de una depresidn sindptica adicional de la sehal 
entrante en la sinapsis talamocortical (Chung, Li y col. 2002; Petersen and Sakmann 
2001), y a frecuencias airededor de 8-10 Hz parece estar aumentada por entradas 
GABAérgicas intracorticales (Garabedian, Andermann y col. 2003; Kyriozi, CarvelI 
y col. 1996a; Kyriazi, CarvelI y col. 1996b; Moore and Nelson 1998; Zhu and 
Connors 1999).
Mientras que el VPm muestra filtrado high-pass de la tasa de disparo (TSR) 
y del tiempo de disparo, S I  muestra propiedades band-pass para estas medidas, 
centradas en el rango de frecuencia del whisking. Garabedian y col. (Garabedian, 
Andermann y col. 2003; Garabedian, Jones y col. 2003) estimularon las vibrisas a 
frecuencias desde 1 a 40 Hz y observaron que la funcion TSR en S I, medida 
durante el periodo de estabilidad tros la adaptacion (entre 1 y 5 s tras el comienzo 
del estimulo) mostraba la tas de disparo mds alto en el rango comprendido entre 5 
y 12 Hz. De igual manera, la fidelidad del tiempo de disparo, medido como vector 
strength, también mostraba un pico en este rango. Aunque las diferencias en la 
preparacidn experimental pueden contribuir a las diferencias observadas entre la 
respuesta de VPm y S I, el comportamiento band-pass de S I para estos pardmetros 




lof mechonismos corticales son esenc'iales para estas transformaciones. Un modelo 
co"nputacional de la circuitena de la capa IV  de S I sugiere que el comportamiento 
baid-pass de la funcion TSR depende de la fuerza de la depresidn talamocortical. 
Er contraste, este modelo sugiere que el comportamiento band-pass del tiempo de 
difparo no varia como una funcidn de la depresidn talamocortical, sino que depende 
de inhibiciones intracorticales muy duraderas, con un curso temporal similar a las 
evocadas por el reclutamiento GABAb. Esta inhibicidn duradera establece una 
pe’iodicidad que coincide con el rango de frecuencias del whisking: a frecuencias 
por’ debajo de 8 Hz, esta inhibicidn suprime espigas "ruidosas" que no estdn 
estrictamente acopladas al estîmulo, aumentando la consistencia general de las 
eSDigas durante el periodo de ondlisis; mientras que a frecuencias mayores de 8 
H:, esta inhibicidn dura lo suficiente para influir sobre la respuesta evocada, 
diiminuyendo la fidelidad de la respuesta (Garabedian, Andermann y col. 2003; 
Gcrabedian, Jones y col. 2003).
La frecuencia de estimulacidn de la vibrisa no solo modula el 
comportamiento del disparo de las neuronas de S I, sino también la extension 
horizontal de corteza activada por la estimulacidn de la vibrisa (la funcidn de 
e>tensidn cortical a partir de un punto). En la rata anestesiada, la estimulacidn de 
ura vibrisa a 1 Hz evoca la activacidn de una extensidn significativamente mayor 
qie la estimulacidn a 5 o 10 Hz (Sheth, Moore y col. 1998). Un efecto paralelo se 
observa también en animales despiertos, donde la estimulacidn del nervio 
in'raorbital reclufa un drea de S I significativamente mds pequehd durante el 
wkisking que durante estados de no whisking (Fanselow, Sameshima y col. 2001), y 
er ratas anestesiadas durante la estimulacidn de RF, donde la extension que se 
activa es similar (Castro-Alamancos 2002c). Varios mecanismos parecen contribuir 
a îsta restriccidn de activacidn espacial dependienfe de frecuencia  (Moore, Nelson 
y col. 1999), taies como mecanismos de retroolimentacidn que implican una 
acaptacidn diferencial de las entradas a S I lemniscales y paralemniscales: en la 
ccpa IV  de S I, las neuronas de Pom proyectan a las regiones septales que sodean el 
bcrril, mientras que las neuronas de VPm proyectan a los barriles, lo que sugiere
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que la adaptacidn a frecuencias mds bajas del Pom puede eliminar de forma 
selectiva la activacidn a frecuencias mds altas de las zonas que rodean el barril. 
Otro mecanismo de retroalimentacidn es la depresidn sindptica de las proyecciones 
talamocorticales que rodean al barril (Castro-Alamancos 2002c). Los mecanismos 
intracorticales que podnan suprimir la extensidn lateral de la actividad incluyen la 
depresidn sindptica intracortical (Markram and Tsodyks 1996; Petersen 2002; 
Thompson, Deuchars y col. 1993; Varela, Sen y col. 1997) y un reclutamiento mds 




16 INFLUENCIA DE LA CORTEZA SOBRE LOS NÛCLEOS DEL CST
Proyecciones corticotrioeminales
En todas las especies de mamiferos estudiadas existe una proyeccion densa 
d(sde corteza somatosensorial hacia estructuras trigeminales subcorticales 
(B'odal, Szabo y col. 1956; Dunn and Tolbert 1982; Kawona 1969; Killackey, Koralek 
y :ol. 1989; Martin and West 1967; Mizuno, Sauerland y col. 1968; Tashiro 1982; 
Meiker, Hoogland y col. 1988; Wise, Murray y col. 1979); si bien esta proyeccion es 
bcstante modesta si se compara con la de otros sistemas, como los nücleos del 
ccrdon posterior (Wold and Brodai 1973).
La proyeccion corticotrigeminal se origina en neuronas piramidales grandes 
lo:alizadas en la parte superior de la Idmina Vb de la corteza somatosensorial 
dsgranular, sobre todo S I y 511 (Killackey, Koralek y col. 1989; Wise and Jones 
1577). También parte un cierto numéro de fibras desde S I I I ,  pero sobre todo al 
S)5c (Tashiro, Matsuyama y col. 1983). Existe una organizacion somatotopica 
précisa en esta proyeccion, de manera que no existe solapomiento entre las 
muronas que proyectan a una région del CST y las que proyectan a otra région 
(Vise, Murray y col. 1979). Ademds hay una correlacidn clara entre aferencias y 
e erencias corticales ya que las neuronas de S I proyectan solo a regiones que 
rtciben la entrada sensorial de la misma zona periférica  que la région cortical 
dinde se origina la proyeccion corticotrigeminal (Wise, Murray y col. 1979).
La mayona de estas fibras, si bien no todas, discurren por el tracto 
pramidal. Esta proyeccion es mayoritariamente contralateral (Dunn and Tolbert 
1982; Tashiro, Matsuyama y col. 1983; Wise and Jones 1977; Wold and Brodai 
1973), aunque en Pr5 existe un componente ipsilateral notable(Jacquin, Wiegond y 
cil. 1990; Tashiro 1982; Wold and Brodai 1973). El cruce de la Imea media de estas 
fbras se produce por la decusacion piramidal(Jacquin, Wiegand y col. 1990; 
Melker, Hoogland y col. 1988), en el limite rostral del Sp5c. A éste nücleo acceden 
drectamente tras decusar, mientras que para llegar a Sp5i, Sp5o y Pr5 ascienden
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por la parte mas medial del CST hasta alcanzar su objetivo (Welker, Hoogland y 
col. 1988). Las fibras dejan muy pocas o ninguna colateral a su paso por los 
distintos nücleos del CST (Welker, Hoogland y col. 1988). De hecho, solo el 14% de 
las neuronas corticales que proyectan a Pr5 y el 19% de las que proyectan a Sp5i lo 
hacen a los dos nücleos de manera con junta (Killackey, Koralek y col. 1989). Pr5 
recibe, ademds, fibras corticales que decusan a nivel de la salida del nervio facial 
(Welker, Hoogland y col. 1988).
Las fibras corticales no term inan de manera homogénea en los nücleos del 
CST. En Sp5c solo pueden encontrarse en la capa magnocelular, mientras que en los 
otros très nücleos aparecen de forma casi exclusiva en sus porciones ventrales 
(Jacquin, Wiegand y col. 1990; Wold and Brodai 1973). Ademds, existe un 
gradiente en la distribucidn de estas fibras entre los distintos nücleos, de manera 
que son mds abondantes en las zonas caudales del complejo (Sp5c y Sp5i), algo 
menos frecuentes en Pr5 y aparecen muy poco en Sp5o (Welker, Hoogland y col. 
1988). Estas fibras term inan en la région de los barriletes en coda nücleo, 
formando unos terminales pequenos y muy bien delimitados (Jacquin, Wiegand y 
col. 1990; Welker, Hoogland y col. 1988). Dichos terminales se distribuyen 
conforme a un patron que parece el negative fotogrdfico de los terminales de las 
aferencias primarias, de manera que aparecen sobre todo en las regiones 
interpuestas entre los botones de dichos aferencias primarias(Jacquin, Wiegand y 
col. 1990). Este patron es sobre todo évidente en el nücleo Sp5i contralateral y en 
Pr5 ipsilateral; mientras que en otros regiones su distribucidn es mds bien 
difusa(Belford and Killackey 1979; Jacquin, Wiegand y col. 1990).
La lésion de la corteza somatosensorial desorganiza la estructura tipica en 
barriletes del nücleo Pr5, aunque no del Sp5i (Chiaia, Bennett-Clarke y col. 1991; 
Erzurumiu and Ebner 1988). Una vez que se han formado los mapas topogrdficos en 
Pr5 (barriletes) su mantenimiento depende de que los barriles de la corteza 




La estimulacidn de la corteza sensorimotora, sobre todo si se hace de forma 
reaetida, produce de forma mayoritaria una depolarizacidn presindptica en los 
nücleos del CST, lo que conlleva una inhibicidn de sus neuronas (Darian-Smith and 
Yckota 1966a; Darian-Smith and Yokota 1966b; Dubner, Sessie y col. 1969; 
Hcmmer, Tarnecki y col. 1966; Sessie and Dubner 1970). No estd claro aün que 
zona de la corteza es responsable de este efecto, si areas corticales que no 
pe’tenecen a las regiones corticales tipicas (S I, S U  y S I I I ) ,  taies como el labio 
imerior del surco coronal (Dubner, Sessie y col. 1969; Dubner and Sessie 1971) o 
laf areas corticales somatosensoriales S I, S U  y S I I I  (Darian-Smith and Yokota 
1966a, 1966b). Parece que esta depolarizacidn presindptica estd mediada por 
fibras piramidales de la capa V, donde son comunes los compos receptivos 
multivibrisa (Darian-Smith and Yokota 1966a; Darian-Smith and Yokota 1966b). 
Er cualquier caso, esta proyeccion formaria porte de un bucle de retroalimentacidn 
muy rdpido entre la corteza y el CST, ya que también se ha observado en neuronas 
ccrticoles que responden a la estimulacidn tactil (Darian-Smith and Yokota 1966a; 
Dubner and Sessie 1971).
Ademds de este efecto inhibitorio, en ocasiones, bien de forma aislada, bien 
asociada a una depolarizacidn previa, se ha observado también una 
hiDerpolarizacidn presindptica en los nücleos del CST (Sessie and Dubner 1970), 
qie provoca un aumento de la transmisidn sindptica y, por tanto, una excitacidn de 
SIS neuronas. En general, la depolarizacidn es mds comün en las regiones rostrales 
dd CST (Pr5 y Sp5o) y menos en las regiones mds caudales (Sp5i y Sp5c); al 
ccntrario que la hiperpolarizacidn, que es mds comün en las regiones caudales y 
menos en las rostrales (Darian-Smith and Yokota 1966a; Dubner and Sessie 1971). 
En Sp5i, la estimulacidn de la corteza provoca un aumento de la magnitud de la 
respuesta ante la estimulacidn de una vibrisa en las neuronas cuyo campo receptivo 
sclapa con el de la regidn cortical estimulada, mientras que produce una inhibicidn
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de la respuesta cuando no se da este solapamiento(Jacquin, Wiegand y col. 1990; 
Woolston, LaLonde y col. 1983).
Todos estos datos indican que la entrada corticotrigeminal juega un papel 
importante maximizando el contraste de los contornos y bordes de los estîmulos, 
aumentando la relacion sehal/ruido y, a la vez, inhibiendo la respuesta central ante 
estimulos débiles o inefectivos (Dubner, Sessie y col. 1978). De hecho, en Sp5i la 
proyeccion corticotrigeminal contrôla el tamaho del campo receptivo de las 
neuronas de bajo umbral, asi como su actividad basal(Jacquin, Wiegand y col.
1990).
Existe una organizacion somatotopica précisa entre las neuronas corticales 
que modulan la actividad de las neuronas del CST, tanto en S I, como en S U  y 
S I I I ,  y que estd organizada de forma separada en estas très regiones, 
funcionando de forma independiente (Darian-Smith and Yokota 1966a). Ademds, 
hay neuronas corticales que ejercen su influencia sobre un solo nucleo, y neuronas 
que influyen sobre varios nücleos del CST (Dubner and Sessie 1971).
La influencia cortical es diferente en funcidn del tipo de neurona del CST. 
Tanto las neuronas de proyeccion lemniscales como las interneuronas se inhiben por 
la estimulacidn de zonas muy restringidas de la corteza sensorimotora del gato. En 
cambio, mientras que la excitacidn de las lemniscales es también a partir de zonas 
corticales muy restringidas (aunque menos que en la inhibicidn), la de las 
interneuronas se puede provocar a partir de la estimulacidn de prdcticamente la 
totalidad de la corteza sensorimotora (Darian-Smith and Yokota 1966b).
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2.1. HIPÔTESIS DE TRABAJO.
Como se menciono anteriormente, se ho observado que la actividad de les 
neuronas del tdlamo y la corteza somatosensorial sensibles al movimiento ce 
vibrisas de la rata depende de forma compleja de las frecuencias de estimulacim 
que se aplican. Hay très puntos cruciales en estas observaciones:
1. la dependence compleja se ve muy claramente en la tasa de disparo de les 
neuronas y en la precision temporal de sus actividad en reacion al estimuo 
proporcionado
2. dicha dependence incluye potenciacion y/o filtrado selectivo de les 
frecuencias en determinados rangos con resultado la generacion de “filtroi" 
high-pass, low-pass y band-pass
3. el comportamiento de las neuronas es distinto en las componentes lemniscil 
y paralemniscal del tdlamo y en la corteza
Los autores de las observaciones arriba mencionadas consideran que l<s 
mecanismos responsables de las mismas estdn circumscritos en dichos nücleos.
Nuestro hipôtesis es que aunque en el tdlamo y la corteza haya mécanismes 
neuronales de procesamiento de la informacidn responsables de los "filtrado;" 
publicodos en la bibliografia, los mecanismos bdsicos del procesamiento de a 
informaciôn dependiendo de la frecuencia estd en los nücleos subtaldmicos del 
Complejos Sensorial del Trigémino.
Ademds, teniendo en cuenta las caracterîsticas anatomofisioldgicas de Us 
neuronas de los cuatro subnucleos del CST y de sus proyecciones hacia el tdlarro, 
formulâmes las hipôtesis adicionales:
1. los cuatro subnucleos del CST se comporton de forma diferencial a Us 
distintas frecuencias de estimulacidn dependiendo de la especializacidn qie 
tienen con respecte a la informacion sensorial de las vibrisas
2. los nücleos que contribuyen mayoritariamente a dicho procesamiento son i\ 
Pr5 y el Sp5i
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3. hay una clara dierenciacion en las caracterîsticas de las respuestas 
neuronales entre Pr5 Y Sp5i
Por ultimo, teniendo en cuenta la influencia cortical sobre la actividad de las 
neuronas de nücleos subcorticales en vias sensoriales y en particular sobre los 
procesos oscilatorios del sistema lemniscal de la rata, formulamos la hipôtesis 
acicional que la corteza sensorimotora tiene un papel importante, pero no 
déterminante, en el procesamiento de la informaciôn por frecuencias en el CST.
22. OBJETIVOS DE LA TESIS.
El objetivo general de la présente Tes is fue el estudio, mediante técnicas 
de electrofisiologia, de los mecanismos subcorticales responsables del 
procesamiento diferencial de los estîmulos proporcionados a las vibrisas en funcion 
de las frecuencias que dichos estimulos contienen y la influencia que la corteza 
sensorimotora ejerce sobre su funcionamiento.
Los objetivos parti eu lares fueron:
• El estudio de la actividad electrof isiolôgica de las neuronas de los cuatro 
nücleos del CST en condiciones control.
• El estudio de la actividad electrofisiolôgica de las neuronas de los cuatro
nücleos en reposo, pero sin la influencia de la corteza sensorimotora.
• El estudio del procesamiento de los estîmulos externos en coda uno de los
nücleos del CST en animales intactos.
• El estudio de la influencia de la corteza sensorimotora en el procesamiento
de los estimulos externos.
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Materiales y  Métodos
3.1. ANIMALES DE EXPERIMENTACIÔN.
Para el présente estudio se utilizaron 58 ratas adultas albinas Wistar de 
ambos sexos (ANUC) de pesos comprendidos entre 200 y 250 g. Todos los 
procedimientos expérimentales se realizaron de acuerdo con la normativa nacional 
(Real Decreto 2 23 /88 ) y de la Union Europea (European Communities Council 
Directive, 86/609/EEC ), tratandose de inducir el menor sufrimiento posible y de 
utilizer el menor numéro de animales de experimentacion.
3.2. PROCEDIAMENTOS QUIRÛRGIC05.
Todos los registros se realizaron en animales anestesiados (uretano 1,5 
g/Kg intraperitoneal). La zona su je ta  a la intervencion quirürgica fue inf iltrada con 
lidocaina al 1% para reducir la sensacion de dolor localizado en dicha zona. Se 
controlo el nivel de anestesia mediante el registre del EEG, manteniéndolo con 
inyecciones suplementarios de uretano (10% de la dosis inicial). Durante el proceso 
quirürgico y la realizacion de los registros se monitorizo la temperatura del animal, 
manteniéndola a 37±0,1°C mediante una manta eléctrica abdominal con control 
manual (Letica Scientific Instruments, Barcelona, Espaha, modelo HBlO l/2).
Antes de la operacion, se corto el pelo al animal sobre la zona de operacion. 
Una vez anestesiado, el animal fue colocado en un aparato de estereotaxia que 
permitia el acceso a las estructuras cerebrales y a las vibrisas (Narishige Co., 
LTD., Japon, modelo SN-3N). Después se efectuo una incision cutanea a nivel de la 
lînea media y se separo la piel y la musculatura de la cabeza, retirando el periosteo 
y dejando expuesto el crdneo para poder visualizar los puntos lambda y bregma. Se 
procedio a retirer una parte de hueso mediante un taladro eléctrico con una 
cuchilla circular de 4 mm de didmetro (Dremel®), a la altura del nucleo del 
Complejo Sensorial del Trigémino a estudiar, segun las coordenadas estereotdxicas 
del atlas de Paxinos y Watson (1998) (de 7,5 a 15,0 mm posterior a bregma y de 
2,0 a 3,5 mm lateral a bregma segun el nucleo). También se perford el crdneo en la
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zoia frontal, donde se inserto el macroelecfrodo  para el reg is fro  del EEG. 
Finalmente, se re tiré  la duramadre y se cubrio la superficie cerebral expuesta con 
ac2ite minerai (Panreac Quimica) para mantenerla hümeda.
En algunos casos se lesiono la corteza somatosensorial para estudiar su 
efscto sobre el comportamiento de las neuronas del CST. Las lesiones corticales se 
pndujeron por ablacion de la dura expuesta segun el protocolo de Rema y Ebner 
(2)03), con el objetivo de eliminar solo la region cortical de S I donde estdn 
roresentadas las vibrisas. Una vez fijada la rata al estereotdxico y dejado el 
crdneo al descubierto, se abrid una ventana en éste desde 4 a 6,5 mm lateral a la 
lirea media y desde 1,5 a 3,5 mm posterior a bregma, manteniedo la dura Intacta. 
Le zona expuesta se aspird con una pipeta Pasteur estéril de calibre fino unida a 
ura bomba de vacîo, teniendo cuidado de no dahar la sustancia blanca bajo las 
ccpas de corteza. Una vez aspirada esta regidn de corteza, el drea fue limpiada.
3 .3 REGISTROS ELECTROFISIOLOGICOS.
Los registros extrocelulares se llevaron a cobo con microelectrodos de 
tmgsteno (World Precision Instruments, Inc.) de impedoncia entre 0,9 y 2,0 M H , 
cdocados en un micromanipulador en posicidn vertical, e insertados 
ipîilateralmente con respecto a las vibrisas estimuladas. Para el registro del EEG 
se introdujo un macroelectrodo en la corteza frontal a 1,0 mm de profundidad 
desde la superficie de la corteza, fijdndolo con cemento dental. El electrodo 
ccnsistia en un alambre de Cr-Ni de 125 pm de didmetro, aislado con excepcidn de 
lapunta (0,5 mm). La realizacion del EEG permitid estudiar el nivel de actividad de 
la corteza cerebral y comprobar el nivel de anestesia del animal antes y durante el 
protocolo de estimulacidn.
El electrodo de registro se situd en la regidn correspondiente al nücleo en el 
qie se iba a registrar mediante las coordenadas obtenidas del atlas de Paxinos y 
Matson(Paxinos and Watson 1998)(Pr5: de 8,5 mm 10,0 mm posterior a bregma, de
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2,5 mm a 3,5 mm lateral y de 8,0 mm a 9,5 mm ventral. Sp5o: de 10,3 mm 11,6 mm 
posterior a bregma, de 2,5 mm a 3,2 mm lateral y de 8,4 mm a 9,5 mm ventral. 
Sp5i: de 11,8 mm 13,3 mm posterior a bregma, de 2,0 mm a 3,4 mm lateral y de 7,6 
mm a 9,8 mm ventral. Sp5c: de 13,7 mm 15,0 mm posterior a bregma, de 2,0 mm a
3,4 mm lateral y de 7,6 mm a 9,8 mm ventral). Para determinar que la zona de 
registro era la correcta se tuvo también en cuenta la somatotopia de cada nücleo, 
descrito en la introducciôn. Para ello, mientras se dirigia el electrodo 
verticalmente hacia el tronco encefdlico, las vibrisas se estimulaban manual mente 
con un pincel. Una vez que se obtema respuesta en el registro ante la estimulacidn, 
se determinaba si la somatotopia era la correspondiente al nücleo en el que se 
pretendio registrar, moviendo levemente el electrodo en direccidn dorsoventral. 
Una vez localizado una neurona, se establecid, de forma manual, la extensidn de su 
campo receptivo y se determine cual era su vibrisa principal (aquella que evocaba la 
mdxima respuesta).
Tras esto, se aplicd el protocolo de estimulacidn descrito en el apartado 
siguiente. La sehal registrada se amplified y filtrd  (0,3-3 KHz) mediante un 
amplificador (DAM80, World Precision Instruments, Inc.), la amplitud de la espigo 
y su forma fueron monitorizadas de forma continua en un osciloscopio anaidgico 
(Tektronix, TDS 2002), la sehal se derivd a un amplificador de audio y un altavoz 
para foci li tor la discriminacidn de la actividad unitaria ademds de a un conversor 
anaidgico-digital (1401 plus de Cambridge Electronic Design), para su 
almacenamiento en un ordenador y su ondlisis posterior. Para la adquisicidn se 
utilize como frecuencia de muestreo 300 Hz para los registros del 
electroencefalograma (EEG) y 20 KHz para los registros unitarios.
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3.4 ESTIMULACIÔN DE LAS VIBRISAS.
Las vibrisas fueron estimuladas con pulsos de aire comprimido (10 psi). Esta 
forma de estimulacidn es semejante al contacte del bigote de la rata con un objeto 
en movimiento en la direccidn rostrocaudal, provocando un desplazamiento de la 
vibrisa de una manera natural, con su consiguiente vibracidn libre. Los pulsos de 
aire comprimido se generaron mediante una bomba neumdtica que permite 
contrôler la presidn de salida (Picospritzer I I I ,  Parker Institute, Texas, USA) y se 
aplicaron sobre la région distal de la vibrisa por medio de un tubo de silicona de 0,5 
mm de didmetro, colocado rostro-caudalmente a una distancia de 10-12 mm de la 
vibrisa. El retraso entre la generacion del estimulo de aire y el desplazamiento de 
vibrisa fue calculado por medio de un micrdfono y restado del tiempo de respuesta 
de la neurona estudiada.
Antes de comenzar la estimulacidn con los pulsos de aire, se registro la 
actividad espontdnea de la neurona durante 180 s. Tras este tiempo se aplicd una 
serie de 50 pulsos de 100 ms de duracidn a 1 Hz para estudiar las caracterîsticas 
de la resuesta de las neuronas registradas. Después, y tras 120 s en reposo, se 
aplicd el protocolo de estimulacidn a diferentes frecuencias. El protocolo constaba 
de 10 trenes de pulsos de 5 segundos de duracidn para cada frecuencia, 
presentados en orden aleatorio. Entre cada tren se dejd un intervalo de reposo de 
3 s. Las frecuencias de estimulacidn fueron 1, 2, 3, 5, 8 ,1 0 ,1 2 ,1 5 , 20, 25, 30, 35 y 
40 Hz de acuerdo con el protocolo de Garabedian y col. (2003). Una vez f  inalizada 
la secuencia de estîmulos a diferentes frecuencias se aplicd de nuevo la 
estimulacidn de 100 ms a 1 Hz, de manera que sdio se han tenido en cuenta para el 
estudio aquellos registros en los que se ha podido aplicar la serie compléta de 
estimulaciones y en los que las caracterîsticas de la respuesta se han mantenido. 
Finalmente, se aplicaron varias estimulaciones de 2 s de duracidn para determinar 
si las respuestas obtenidas eran de tipo fdsico (aumentos cortos de la frecuencia  
de disparo ante la aparicidn de un estîmulo) o de tipo tdnico (aumentos sostenidos
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de la frecuencia de disparo durante todo el tiempo que dura la estimulacidn), segun 
el criterio de Veinante y Deschênes (1999).
3.5 PROCESAMIENTO HI5TOLOGICO.
Con el fin de contrôler el lugar de registro, al final de cada experimento su 
posicidn fue determinada por la induccidn de una lesidn electrolitica aplicando 
corriente continua de duracidn de 5 s (3-5/yA), a través del electrodo de registro. 
Después, los animales fueron inyectados intraperitonealmente con pentobarbital 
(50 mg/Kg) y perfundidos con suero salino al 0,9 % heparinizado, seguido de una 
solucidn de paraformaldehido al 4% (pH 7,4) (ref). La perfusidn se complété con 
sacarosa en tampdn fosfoto introducida en orden de concentracidn creciente (5%, 
10% y 20%) para faciliter la crio-proteccidn. El tejido se cortd en un microtome de 
congelacidn en secciones coronoles de 50 fjtn de grosor y se tihd con la técnica de 
NissI.
El tejido procesodo se montd sobre portoobjetos gelotinizados y se dejaron 
secar durante 24 h antes de ser metidos en etanol 70® toda la noche. Al die 
siguiente, se lavaron en ague destilada y se procedid con la tincidn: 
precalentamiento del baho hasta 45® e introduccidn de violeta de cresil 0,1% junto 
con acético glacial. Inmediatamente très la tincidn se realizaron dos lavodos con 
ogua destilada y sucesivamente dos bahos de etanol al 70® y al 96® durante 1 
minuto cada uno. El tejido se bond en triclometono estabilizado con etanol 
(Panreac) durante 10 minutos, transcurrido ese tiempo se realizd la diferenciacidn 
con etanol al 96® y dcido acético glaciar, haciendo un control visual continuo a lo 
largo del proceso. Los cortes se pasaron a etanol 100® durante un minuto y 
finalmente se dejaron 1 hora en xilol (figura 8).
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3.6 ANALISIS DE DATOS.
Ünicamente se han considerado para su estudio aquellos registros en los que 
la fluctuacion de la amplitud de la espiga fue inferior al 10% y la forma de la misma 
no vario durante el experimento. Para los registros unitarios, la amplitud de la 
espiga debia al menos triplicar al nivel del ruido. En el caso de registros de 
neuronas multiples con el mismo electrodo, solo se aceptaron aquellos cuyas 
espigas, ademds de cumplir los requisitos onteriores, estaban claramente 
diferenciadas por tamaho y forma.
Mediante el software 5pike2 (Cambridge Electronic Design), la actividad 
neuronal registrada se transformé en procesos discretos, sustituyendo las espigas 
por elementos puntuoles tomando como referencia el momento de generacion de la 
espiga, considerando este como el tiempo en el que el potencial superoba un umbral 
del doble de la actividad media del ruido.
Para determinar las caracterîsticas bdsicas de la respuesta y del 
comportamiento de las neuronas registradas se utilizaron los métodos closicos de 
ondlisis, taies como histogramas periestîmulo (PSTH), histogromas de 
autocorrelacidn (ACH) e histogramas de correlacidn cruzada (CCH) en los casos en 
los que se obtuvieron dos neuronas o una neurona y un multiunitario en el mismo 
registro.
Para el estudio de las caracterîsticas de las respuestas (latencia y 
magnitud) se calcularon los PSTH durante la estimulacidn de 100 ms a 1 Hz. Para 
estudiar el comportamiento de la actividad del registro tanto en ausencia como al 
aplicar la estimulacidn se utilizaron ACHs y CCHs. Mediante estos procesamientos 
se pudieron identificar comportamientos oscilatorios de la actividad neuronal, 
obtener las frecuencias médias de oscilacidn (MOF) y estudiar la sincronizacidn 
entre dos neuronas o entre una neurona y la actividad multiunitaria. Ademds, para 
el estudio de la dependencia de la actividad oscilatoria de los estîmulos 
proporcionados se utilizd el "shift predictor", es decir el ACH o CCH calculado con
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retraso de un intervalo inter-estimulo y restado del ACH o CCH original para que 
desaparezcan las caracterîsticas de la actividad neuronal debidas al estimulo 
proporcionado.
Para el andiisis de la respuesta durante las series de estimulos a diferentes 
frecuencias se utilizaron funciones funciones mds complejos que permiten 
evidenciar las caracterîsticas de filtrado de frecuencias (low-pass, high-pass o 
band-pass) de coda neurona o registro multiunitario:
Funcidn promedio de espigas evocadas por estîmulo (SR)
La funcidn SR (del inglés "Spike Rate") détermina la respuesta fdsico de las 
neuronas ante una estimulacidn, esto es, el numéro medio de espigas evocadas un 
cierto tiempo después (en este caso 35 ms) de la aplicacidn de un estîmulo.
SR =
donde Nsp es el numéro total de espigas registradas en los primeros 35 ms 
tras el estîmulo para coda frecuencia de estimulacidn y Nst el numéro total de 
estîmulos para coda frecuencia de estimulacidn.
Para comporor el comportamiento de esta funcidn en las diferentes 
neuronas de un nucleo, entre los diferentes nücleos y entre diferentes estados (en 
presencia o ausencia de influencia cortical) se normalizd con respecto a su valor 
mdximo.
Funcidn de transference de tasa de reoeticidn (RRTF)
Esta funcidn indica el grado de adaptacidn o potenciacidn de la respuesta 
evocada durante la serie de estîmulos a frecuencia f  ija. Para calcularla, se toma el
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numéro medio de espigas evocadas por coda estimulacidn de la serie y se normalize 
respecto a la media de las espigas evocadas por el primer estîmulo de la série. Se 
han utilizado ünicamente las espigas que aparecen entre 0 y 35 ms después del 
comienzo del estîmulo. Si el valor de la funcidn RRTF es 1, indica que no hay 
adaptacidn; si es menor que 1, indica adaptacidn de la respuesta, y si es mayor que 1 
indica potenciacidn de la respuesta.
NRRTF = ,
&
donde es el nümero medio de espigas evocadas por coda estîmulo en una 
serie de estîmulos, exceptuando el primero, y es el nümero de espigas evocadas 
por el primer estîmulo de la serie.
En los datos obtenidos se han realizado diferentes cdiculos de la funcidn 
RRTF. En primer lugar se ha calculado con la media de las espigas evocadas por 
todos los estîmulos de la serie. También se ha calculado ünicamente con aquellos 
estîmulos de la serie que evocan respuesta. Por ültimo, se ha calculado la funcidn 
RRTF, no para la media de la serie, sino para cada estîmulo de la misma.
Tasa de disparo tdnica (TSR)
Es el nümero medio de espigas durante los 5 s que dura cada serie. Se 
calcula contabilizando el nümero de espigas evocadas por coda frecuencia de 
estimulacidn y dividiéndolo entre 10, que es el nümero de series de 5 s para cada 
frecuencia de estimulacidn.
Latencia
Dado que la actividad espontdnea en estos nücleos es muy bajo, la latencia 
se ha calculado tomando el tiempo entre el comienzo del estîmulo y la primera
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espiga tras el mismo. Ademds, en varios registros se ha calculado la latencia a 
partir de los histogramas periestîmulo, definiendo esta como el tiempo tras el 
estîmulo en el que la amplitud de la respuesta alcanza el 50% de su valor. La 
comparacidn de los valores obtenidos por estos dos métodos indica que no hay 
diferencias significativas entre ambos, por lo que se ha seguido utilizando el 
primer método descrito, por ser mds preciso.
Consistencia temporal (VS)
El uso de esta funcidn nos indica la consistencia temporal del tiempo en que 
suceden las espigas a lo largo de los ciclos de estimulacidn. La funcidn VS 
cuantifica el desfase de cada espiga en el periodo de estimulacidn en cada ciclo. El 
valor de VS es proporcional a la amplitud de la componente de Fourier de la 
frecuencia de estimulacidn normalizada por el nümero total de espigas durante el 
periodo de estimulacidn. Un valor de 1 implica que las espigas estdn en fase 
perfecta con el estîmulo; un valor de 0 implica que las espigas ocurren de forma 
aleatoria con respecto al estîmulo.
Se puede considerar coda espiga como definido por un vector de longitud la 
unidad con un dngulo respecto al estîmulo precedente (que marco el comienzo de 
ciclo) <9,, 0 < < l n . De este modo, los componentes x e y del vector son:
%;. =  COS 0^
y- = senO.
Los n vectores que carocterizan un tren de espigas se tratan como una 
distribucidn en un cîrculo unidad y se calcula el vector medio. Su direccidn es una 
medida de la relacidn de fase media entre el estîmulo y las espigas y viene dada 
por:
0 = arctan( % . ; + kTT
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donde k es igual a cero o a uno dependiendo de los signes de y 
La longitud del vector media sera la funcion V5, que se define como
=  V  cos(<9)) +  (S5e«(<9)) ^
Donde,
<9 = ln { t lT )
siendo n el numéro total de espigas evocadas durante el tren de estimulos, t  
el tiempo entre la espiga evocada y la defeccion de la vibrisa mds reciente y T  el 
periodo de la frecuencia de estimulacidn(6oldberg and Brown 1969). También se ha 
calculado esta funcion teniendo en cuenta ünicamente la primera espiga evocada 
por cada estimulo y en cada estimulo por separado.
Todos los resultados se expresan como Media ± Error Estdndar. Para la 
comparacidn estadistica de proporciones se ha utilizado el estadîstico z, mi entras 
que para la comparacidn de médias se ha utilizado el estadîstico t  de student. El 
nivel de significacidn (a) en ambos casos se situd a 0.05. Todos los tests 





Nuestra base de dates esta compuesta por un total de 341 registres, 181 
unitarios y 160 multiunitarios. Todos elles estdn caracterizados por un aumento 
claro de su actividad como consecuencia de la estimulacion de las vibrisas. Los 
registres en los nücleos del CST se han realizado en dos condiciones: animales 
intactes, obteniéndose 211 registres, 123 unitarios (35 en Pr5, 26 en Sp5o, 38 en 
Sp5i y 24 en Sp5c) y 88 multiunitarios (22 en Pr5, 20 en Sp5o, 20 en Sp5i y 26 en 
Sp5c), y animales decorticados, de donde provienen 130 registres, 58 unitarios (19 
de Pr5, 18 de Sp5o, 17 de 5p5i y 4 de Sp5c) y 72 multiunitarios (20 de Pr5, 19 de 
Sp5o, 17 de Sp5i y 16 de Sp5c).
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4.1. ESTUMO DE LOS NÛCLE05 DEL CST
4.1.1. Nucleo Sensorial Principal (Pr5)
CaracferizQciôn general
Unitarios
En 24 de los 35 registres unitarios se estudio la extension y distribucion 
del campe receptive de la neurona registrada. Los campes réceptives de estas 
neuronas son pequehos (2,9 ± 0,32 vibrisas), no habiéndose encontrado ninguna 
neurona que responda a la estimulacion de mds de 5 vibrisas. De estas 24 neuronas, 
el 25% (6 neuronas) responde a la estimulacion de una ünica vibrisa; el 20,8% (5 
neuronas) a la estimulacion de dos vibrisas; el 16,7% (4 neuronas) a la de très 
vibrisas; el 12,5% (3 neuronas) a la de cuatro vibrisas, y el 25% (6 neuronas) a la 
estimulacion de 5 vibrisas.
Las neuronas registradas en Pr5 presentan muy poca actividad en ausencia 
de estimulacion sensorial. En estas condiciones, la frecuencia media de disparo 
(FMD) de la poblacidn es de 0,6 ± 0,31 espigas/s, con un rango comprendido entre 
0 y 10,2 espigas/s. La mayorla esta por debajo de 0,5 espigas/s (29 registros de 
35, 82,9%), mientras que solo una minoria (6 registros, 17,1%) supera esta 
frecuencia de disparo, de manera que se han clasificado las neuronas en funcion de 
su FMD entre silentes (o S), con FMD menor de 0,50 espigas/s, y de alta 
frecuencia de disparo (o AF), con FMD mayores de 0,50 espigas/s. La frecuencia 
de disparo media en espontdnea del grupo S es de 0,05 ± 0,0132 espigas/s (n = 29), 






Figura 9. Registre real de una neurona fdsica (arriba) y su correspondiente histograma 
periestimulo (abajo) para una estimulacion de 100 ms en el nucleo Pr5. La flécha vertical 
indica el comienzo del estimulo y la barra horizontal su duracion. El bin del histograma 
periestimulo es de 1 ms.
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Figura 10. Registre real de una neurona tonica (arriba) y su correspondiente histograma 
periestimulo (abajo) para una estimulacion de 100 ms en el nucleo Pr5. La flécha vertical 
indica el comienzo del estimulo y la barra horizontal su duracion. El bin del histograma 
periestimulo es de 1 ms.
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Segün lo expuesto en la seccion de Materiales y Métodos, la respuesta de los 
registros unitarios se ha clasificado de forma cualitativa en fdsico y tonico 
(figuras 9 y 10). Entre los registros unitarios predominan las respuestas de tipo 
fdsico (23 registros de 35, 65,7% del total) sobre las de tipo tonico, que 
constituyen el 34,3% (12 registros). La FMD en condiciones de reposo de las 
neuronas fdsicas es de 0,8 ± 0,46 espigas/s, mientras que la de las unidades 
tdnicas es de 0,2 ± 0,14 espigas/s (p = 0,13). Las FMD en espontdnea de las 
unidades fdsicas y tdnicas perfenecienfes al grupo 5  es muy parecida (0,05 ± 0,016 
espigas/s, n = 19 y 0,04 ± 0,024 espigas/s, n = 10 respectivamente. p = 0,51). Solo 
hay dos unidades tdnicas de tipo AF, lo que impide la comparacidn de su FMD en 
reposo con las fdsicas del mismo tipo (n = 4). En cualquier caso, las unidades A F 
fdsicas tienden a presentar una FMD en reposo mayor (entre 1,2 y 10,2 espigas/s 
f  rente a 0,5 y 1,7 espigas/s de las unidades tdnicas).
O tra diferencia notable entre unidades tdnicas y fdsicas es la que se 
refiere al tamaho de su campo receptivo. Las neuronas fdsicas presentan, en 
conjunto, campos receptivos que incluyen un mayor numéro de vibrisas que los 
compos receptivos de las unidades tdnicas (3,4 ± 0,35 vibrisas y 1,7 ± 0,42 vibrisas 
respectivamente, p = 0,006). De esta forma, de las tdnicas cuyo campo receptivo 
ho sido delimitado (n = 7) la mayorîa (4 registros, 57,1%) responde a la 
estimulacidn de una solo vibrisa. El 28,6% (n = 2) incluye dos vibrisas en su campo 
receptivo y 1 registro cuatro vibrisas. La situacidn entre las 17 unidades fdsicas 
cuyo CR ha sido delimitado es completamente diferente, presentando CR de 1, 2, 3, 
4 y 5 vibrisas 2, 3, 4, 2 y 6 neuronas respectivamente, lo que supone el 11,8%, 
17,6%, 23,5%, 11,8% y 35,3% respectivamente.
La aplicacidn de un puiso de aire de 100 ms de duracidn sobre la vibrisa 
principal evoca de 1 a 52 espigas, con una respuesta media de 7,9 ± 2,21 
espigas/estimulo. Si se considéra la respuesta de las neuronas de los grupos 5 y AF 
por separado se observa una respuesta media de 8,4 ± 2,66 y 5,4 ± 0,87  
espigas/estîmulo respectivamente (p = 0,29). Es évidente la gran dispersion que
78
Resultados
muestran las neuronas S f  rente a la relativamente pequeha de las A F. Las neuronas 
tdnicas responden con un mayor numéro de espigas (18,6 ± 5,25 espigas/estîmulo) a 
la estimulacidn de 100 ms que las neuronas fdsicas (2,3 ± 0,36 espigas/estîmulo: p 
= 0,005). Las neuronas S tdnicas responden con 21,1 ± 6,03 espigas/estîmulo, 
mientras que las fdsicas del mismo grupo lo hacen con 1,8 ± 0,18 espigas/estîmulo 
(n = 10 y n = 19 respectivamente, p = 0,005). Las neuronas A F fdsicas responden 
con 5,0 ± 1,30 espigas/estîmulo (n =4). Solo hay dos neuronas AF tdnicas, siendo su 
respuesta similar a las fdsicas del mismo grupo (5,9 y 6,6 espigas/estîmulo). 
También hay diferencias en la magnitud de la respuesta entre las neuronas fdsicas 
de los grupos 5 y AF (p = 0,043) y entre las tdnicas de los mismos grupos (p = 0,02) 
(tabla I ) .
Durante los primeros 14 ms de estimulacidn la respuesta media de las 
neuronas de Pr5 durante es de 3,0 + 0,56 espigas/estîmulo, siendo prdcticamente 
igual la media entre las unidades 5 y AF (3,1 ± 0,68 espigas/estîmulo y 2,5 ± 0,32  
espigas/estîmulo respectivamente, p = 0,43). Esta respuesta es sustancialmente 
diferente entre neuronas fdsicas y tdnicas (1,5 ± 0,13 espigas/estîmulo y 5,8 ± 1,31 
espigas/estîmulo respectivamente, p = 0,004). Las neuronas S tdnicas responden 
con 6,4 ± 1,51 espigas/estîmulo, mientras que las fàsicas del mismo grupo lo hacen 
con 1,3 ± 0,08 espigas/estîmulo (n = 10 y n = 19 respectivamente, p = 0,004). Las 
neuronas A F fdsicas responden con 2,4 ± 0,47 espigas/estîmulo (n =4). Sdio hay 
dos neuronas AF tdnicas, siendo su respuesta similar a las fdsicas del mismo grupo 
(2,4 y 3,0 espigas/estîmulo). También hay diferencias en la magnitud de la 
respuesta entre las neuronas fdsicas de los grupos 5 y AF (p = 0,057) y entre las 
tdnicas de los mismos grupos (p = 0,02) (tabla I I ) .
La latencia de la respuesta evocada por la estimulacidn de las vibrisas es 
bastante variable (entre 3 y 15 ms) siendo la latencia media de respuesta (LMR) 
7,3 ± 0,58 ms (n = 35). La LMR de las neuronas fdsicas (n = 23) es superior a la de 
las tdnicas (n = 12; 8,6 ± 0,70 ms y 4,8 ± 0,51 ms respectivamente, p = 0,0005). No 
existen diferencias entre la LMR de la respuesta de las unidades silentes (7,2 ±
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0,65 ms) y la de las unidades de alta frecuencia de disparo en espontdnea (7,6 ± 
1,28 ms, p = 0,8). Las neuronas S tdnicas tienen una LMR de 4,7 ± 0,61 ms, 
mientras que las fdsicas del mismo grupo responden a los 8,5 ± 0,80 ms (n = 10 y n 
= 19 respectivamente, p = 0,0). Las neuronas AF fdsicas responden a los 8,8 ± 1,57 
ms (n =4). SdIo hay dos neuronas AF tdnicas, siendo su LMR menor que la de las 
fâsicQ S  del mismo grupo (5,3 y 4,8 ms; media 5,0 ± 0,22 ms). No hay diferencias en 
la LMR de la respuesta ni entre las neuronas fdsicas de los grupos 5  y AF (p = 
0,87) ni entre las tdnicas de los mismos grupos (p = 0,84). En todos los casos, la 
dispersidn de las unidades fdsicas es mayor que la de las tdnicas (tabla I I I ) .
Multiunitarios
La aplicacidn de un puIso de aire de 100 ms de duracidn sobre la vibrisa 
principal evoca de 1 a 56 espigas en los registros multiunitarios de Pr5, con una 
respuesta media de 10,6 ± 2,56 espigas/estîmulo. La respuesta en los primeros 14 
ms de estimulacidn es de 4,4 ± 0,63 espigas/estîmulo, con un rango comprendido 
entre 1 y 14 espigas/estîmulo. La latencia de la respuesta en los registres 




Estudio de la manitud de la respuesta ante estfmulos repefitivos de 
frecuencia fiia
Unitarios
El anolisis conjunto del comportamiento de las 35 neuronas estudiadas 
révéla que en el nucleo Pr5 se realiza un procesamiento de la informacion entrante 
que depende de la frecuencia de estimulacion (figura IIA ). Como puede observarse 
en los histogramas periestimulo medios de los 35 registros, la respuesta para cada 
estimulo de la serie cuando se estimula a frecuencias bajas (< 3 Hz) se mantiene 
mds 0 menos constante (figura IIA ). Sin embargo, para estimulos a mayor 
frecuencia (sobre todo a partir de los 10 Hz) se puede observer que a partir del 
segundo estimulo la respuesta empieza a decrecer hasta alcanzar un valor donde se 
estabiliza. Ademds, este valor mmimo va decreciendo conforme aumenta la 
frecuencia de estimulacidn.
Si se realize el histograma periestimulo medio para neurones fdsicas y 
tdnicas por separado se pueden observer que el comportamiento general es el 
mismo que el descrito anteriormente, ya que para frecuencias bajas se mantiene la 
amplitud ante cede estimulo de la serie (figura 11) y para frecuencias mayores la 
estimulacidn provoca respuestas de menor magnitud. Sin embargo existen algunas 
diferencias importantes entre ambos tipos de registros. La disminucidn de la 
respuesta en las fdsicas se produce a partir de los 2 Hz, mientras que en las 
tdnicas lo hace a partir de los 20 Hz. Ademds, la caida de la respuesta en las 
tdnicas es muy suave, mientras que en las fàsicas es muy abrupta (figura IIB  y C). 
En general la respuesta de las neuronas tdnicas es de mayor amplitud (ademds de 
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Figura 11. Probabilidad de disparo media de la poblacidn total de neuronas del 
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Figura 12 Arriba: Respuesta media evocada por coda estimulo de la serie para las 
diferentes frecuencias en el nucleo Pr5. En gris se muestro la respuesta de coda neurona. 
En negro se muestro la media de la respuesta a coda frecuencia de estimulacion y la recto 
exponenciol que se ajusta a los dotos obtenidos (SR = 0,1 + r = 0,99).
Debajo: en gris, respuesta de los diferentes registros unitarios normalizados respecto a la 
estimulacion a 1 Hz. En negro, media de los diferentes registros.
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Un andlisis mds pormenorizado de este comportamiento requiere la cuantificacidn 
de sus caracteristicas. De este modo, si consideramos el numéro medio de espigas 
por estimulo (SR), se observa como se produce una caida exponencial del numéro de 
espigas/estîmulo segun aumenta la frecuencia de estimulacidn (desde 2,4 
espigas/estîmulo para 1 Hz, hasta 0,9 espigas/estîmulo para 40  Hz. Figura 12). Al 
normalizar estos valores respecto a la mdxima respuesta en cada serie de 
estimulacidn, se puede observer que la magnitud de la respuesta a 40 Hz ha 
disminuido casi un 80% respecto a la respuesta a 1 Hz (figura 12). Sin embargo, si 
se observa cada registro por separado, se perciben varios comportamientos 
diferentes en las neuronas de Pr5. La mayorîa de elles (15 de 35 registros, 42,9%. 
Figura ISA) se ajustan al patron poblacional: el numéro de espigas evocado por 
code estîmulo cae exponencialmente conforme aumenta la frecuencia de 
estimulacidn. En otros casos (14 registros de los 35, 40,0%. Figura 13B), también 
se observa esta tendencia a disminuir el numéro de espigas conforme aumenta la 
frecuencia de estimulacidn, pero para determinadas frecuencias el numéro de 
espigas aumenta en relacidn a frecuencias mds bajas. En 6 neuronas (17,1%) el 
numéro de espigas permanece constante hasta una cierta frecuencia y a partir de 


















Figura 13 Ejemplos de cada uno de los diferentes comportamientos 
observados en el nucleo Pr5 respectoa la funcion SR. A: caîda exponencial del 
numéro de espigas. B: caîda exponencial del numéro de espigas, con aumentos 
puntuales de dicho numéro. C: numéro de espigas estable hasta una 
determinada frecuencia de estimulacidn y caîda brusca del mismo a partir de 
dicha frecuencia. En todos los casos, el eje de coordenadas représenta el 
numéro de espigas medio evocado por coda estîmulo de las diferentes series 
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Figura 14 A: Respuesta media evocada por coda estimulo de la serie para las 
diferentes frecuencias en el nucleo Pr5 de las neuronas fdsicas (negro) y 




S se estudian las unidades fdsicas y tdnicas por separado se ve que estas 
presentan un mayor numéro de espigas por coda estîmulo para todas las 
frecuencias de estimulacidn (figura 14A). Al normal izar el numéro de espigas medio 
respecto al valor mdximo obtenido de entre todas las series de frecuencias de 
estimulacidn, se advierte que en las neuronas fdsicas el numéro de espigas decrece 
mas que en las tdnicas con la frecuencia (figura 14B). En ambos casos, esta 
reduccidn tiende a estabilizarse a partir de los 30 Hz de estimulacidn.
Dado que el primer estîmulo de una serie debe evocar respuestas de igual 
magnitud en una neurona, sea cual sea la frecuencia de estimulacidn; estos cambios 
en la magnitud de la respuesta media con la frecuencia de estimulacidn se deben a 
variaciones de la efectividad de los sucesivos estîmulos respecto al primero de la 
serie. Para medir estas adaptaciones y/o potenciaciones de la respuesta utilizamos 
lo funcidn RRTF (ver Materiales y Métodos). Si se calcula la funcidn RRTF media de 
todos los registros obtenidos en el nucleo Pr5, podemos observer que la tendencia 
general es a una reduccidn progresiva de su valor conforme aumenta la frecuencia  
de estimulacidn; es decir, las neuronas de este nucleo tienden a adaptor su 
respuesta al aumentar la frecuencia  de estimulacidn. Como puede verse en la figura 
15 la caîda de la respuesta en funcidn de la frecuencia  se ajusta perfectamente a 
una funcidn exponencial.
Si se estudio coda registro por separado, se puede observer que, aunque la 
rrayorîa de las neuronas tienden a "filtrer" frecuencias altos, algunas presentan un 
cjmportamiento mds complejo, adaptando su respuesta a determinadas frecuencias 
y potencidndola a otros. De este modo 20 de las 35 neurones (57,1%, figura 16B) 
adaptan su respuesta siguiendo une funcidn exponencial pero a determinadas 
frecuencias potencian su respuesta. 10 neurones (28,6%, figura 16A) se ajustan al 
comportamiento medio descrito anteriormente (disminucidn exponencial de la 
fjncidn RRTF con el aumento de la frecuencia  de estimulacidn), mientras que las 5 
restantes (14,3%, figura 16C) ni adaptan ni potencian su respuesta hasta los 10-12 













10 20 30 40 50
Frecuencia de estimulacion (Hz)
Figura 15 Funcion RRTF para las diferentes frecuencias de estimulacion en el 
nucleo Pr5. En gris se muestro la funcion RRTF de coda neurona. En negro se 
muestro la media de dicho funcion a coda frecuencia de estimulacion y la 
recto exponencial que se ajusta a los dotos obtenidos {RRTF = -0,038 + 1,0e






Figura 16 Ejemplos de coda uno de los diferentes comportamientos 
observados en el nucleo Pr5 respecto a la funcion RRTF en las diferentes 
series de estimulacion a distintas frecuencias. A: coido exponencial la funcion 
RRTF. B: caida exponencial de la funcion RRTF, con aumentos puntuales de 
dicha funcion a determindas frecuencias de estimulacion. C\ funcion RRTF 
estable hasta una determinada frecuencia de estimulacion y caida brusca de 
la misma a partir de dicha frecuencia. En todos los casos, el eje de 
coordenadas représenta el valor de la funcion RRTF y el de abcisas la 
frecuencia de estimulacion en Hz. La Imea gris marca el valor 1 de la funcion 




Las neuronas fdsicas (f igura 17) tienden a adaptarse de forma exponencial 
al aumentar la frecuencia. Por el contrario, las neuronas tdnicas presentan una 
adaptacidn mds suave en funcidn de la frecuencia de estimulacidn, siendo esta 
siempre menor que la adaptacidn de las unidades fdsicas. Para frecuencias entre 1 
y 10 Hz, las neuronas tdnicas, no sdio no adaptan la respuesta, sino que tienden a 
potenciarla, mientras que las neuronas fdsicas alcanzan una reduccidn de la 
respuesta del 50% en el mismo intervalo.
Observando los registros se hace notorio que las neuronas fdsicas tienden a 
dejar de responder ante los estimulos de frecuencia alta. La mayor adaptacidn de 
este tipo de células frente a lias de tipo tdnico mostrada por los valores menor es 
de la funcidn RRTF podno dieberse, no tanto a una disminucidn del numéro de 
espigas evocadas en cada estimulo de la serie, sino a una menor efectividad de los 
estîmulos a determinadas frecuencias. Efectivamente, si se représenta la 
proporcidn de estîmulos efêtCtivos (aquellos que resultan en respuesta de la 
neurona) de las neuronas fdsiicas y tdnicas, puede observarse que estas apenas 
sufren una disminucidn de la efectividad con el aumento de la frecuencia, mientras 
que la efectividad de las primeras cae de forma exponencial con dicho aumento de 
frecuencia (figura 18A). Al comparar las funciones RRTF para las distintas 
frecuencias  de estimulacidn de neuronas fdsicas y tdnicas calculadas a partir 
ünicamente de aquellos estîmuilos de las diferentes series que provocan respuesta, 
se comprueba que la adaptocicdn de las unidades fdsicas sigue siendo mayor y mds 
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Figura 17 Funcion RRTF media para cada frecuencia de estimulacion de de las 
neuronas fdsicas (negro) y tdnicas (gris) del nucleo Pr5. La Imea discontinua gris
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Figura 18 A: Proporcidn, en tanto por uno, de estimulos que generan respuesta 
en las neuronas fdsicas (negro) y tdnicas (gris) del nucleo Pr5. B: Funcidn 
RRTF media para cada frecuencia de estimulacidn de de las neuronas fdsicas 
(negro) y tdnicas (gris) del nucleo Pr5, teniendo en cuenta ünicamente los 
estimulos que generan respuesta. La linea discontinua gris indica ausencia de 
cambio en ambos casos.
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También se ha estudiado si este comportamiento es dindmico a lo largo de 
los estimulos de una serie para cada frecuencia de estimulacidn (figrua 19). Para 
ello se ha calculado la funcidn RRTF de los primeros cinco estimulos de cada serie 
de frecuencias del conjunto de neuronas obtenidas en Pr5. En las 13 frecuencias 
estudiadas el mayor descenso de la funcidn RRTF se produce entre el primer y el 
segundo estimulo. Aunque sigue produciéndose un leve descenso del valor de la 
funcidn RRTF en los estimulos siguientes, dicho valor tiende a estabilizarse a 
partir del segundo estimulo. No se observa un descenso paulatino de los valores 
RRTF en el segundo estîmulo segun aumenta la frecuencia de estimulacidn. Antes 
bien, dichos valores tienden a agruparse, siendo estos valores similares entre 1 y 2 
Hz, entre 3 y 20 Hz y entre 25 y 40 Hz. Sin embargo, segün se sigue estimulando 
se van desagrupando de manera que en el quinto estîmulo se observa un aumento 
continuo de la adaptacidn, aunque no en reiaciôn directe con el aumento de la 
frecuencia de estimulacidn.
En el 57,1% (20 de 35 registros) el valor de la funcidn TSR aumenta de 
forma exponencial en funcidn de la frecuencia  de estimulacidn (Figura 20A) hasta 
alcanzar un valor mdximo para 40 Hz, que oscila entre 17 y 1065 espigas en cada 
caso. En el resto de los registros (15 de 35 registros, 42,9%) se observa un 
aumento del valor de la funcidn TSR para frecuencias intermedias (entre 10 y 25 
Hz), y una caîda para frecuencias altas (filtrado band-pass. Figura 20B). La 
mayorîa de las neuronas que muestran este comportamiento son de tipo fdsico (14 
de las 15), por lo que la funcidn TSR media de neuronas fdsicas y tdnicas es muy 
diferente (figura 21). La media de las neuronas tdnicas muestra un aumento 
constante del valor TSR con la frecuencia de estimulacidn (filtro  high-pass), 
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Figura 19. Funcion RRTF para los primeros 5 estimulos de la serie de las 
diferentes frzcuenàas de estimulacion para el total de neuronas (arriba), las 
neuronas fdsicas (centro) y las neuronas tdnicas (abajo) del nucleo Pr5. La 
linea gris indica ausencia de cambio. En el eje de abcisas se représenta el 
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Figura 4.20. A: Funcion TSR de las neuronas de Pr5. En gris se muestran los registros individuales, 
en negro el valor medio a coda frzcuer\cm de estimulacion y la funcion exponencial que se ajusta a 
los valores obtenidos (TSR = -2,5 + r = 1,00) . B: Funcion TSR para los
registros del nucleo Pr5 que muestran una amplificacion de la respuesta en valores intermedios de 
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Figura 4.21. Funcion TSR media, normalizada respecto a la estimulacion a 1 Hz, 




En el histograma periestimulo medio de los 22 registros multiunitarios 
(figura 22) puede observase que la respuesta para cada frecuencia de estimulacion 
se mantiene constante e idéntica a la del primer estimulo de la serie para 
frecuencias menores de 3 Hz. Para estimulos de mayor frecuencia se produce una 
caida en la probabilidad de disparo a partir del segundo estimulo de la serie. Esta 
caida es muy suave para frecuencias de estimulacion menores de 15 Hz, tardando 
unos 600 ms en alcanzar el mmimo, mientras que para frecuencias mayores, ya 
desde el segundo estimulo se alcanza un valor muy cercano al mmimo. Este valor 
mmimo es coda vez menor segün aumenta la frecuencia de estimulacion.
Si se cuantifica este comportamiento como numéro de espigas medio por 
estimulo (figura 23A), se observa claramente como se produce una caida 
exponencial del numéro de espigas evocadas por cada estimulo segün aumenta la 
frecuencia de estimulacion (desde 3,8 espigas/estîmulo para 1 Hz, hasta 1,2 
espigas/estîmulo para 40 Hz). Sin embargo, si se observa cada registro por 
separado, se comprueba que todos se ajustan a dos patronés (figura 23C): la 
mayorîa (12 de 22 registros, 54,5%) siguen el patron descrito anteriormente con el 
nümero de espigas evocado por coda estîmulo que cae exponencialmente conforme 
aumenta la frecuencia de estimulacion. El resto (10 registros de los 22, 45,5%) 
tiene también la tendencia a disminuir su nümero de espigas conforme aumenta la 
frecuencia de estimulacion, pero para determinadas frecuencias el nümero de 
espigas aumenta en relacion a frecuencias mds bajas.
Si se calcula la funcidn RRTF media de todos los registros obtenidos en el 
nücleo Pr5 (figura 24), podemos observer que la tendencia general es una reduccidn 
progresiva de su valor conforme aumenta la frecuencia de estimulacidn. La caîda de 
la respuesta en funcidn de la frecuencia se ajusta perfectamente a una funcidn 
exponencial. Las estimulaciones a 1 Hz potencian la respuesta.
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Figura 23 A: Funcidn SR en los registros multiunitarios del nucleo Pr5. En gris se m uestra la 
respuesta de cada registro  multiunitario. En negro se muestra la media de la respuesta y la re c ta  
exponencial que se ajusta a los datos obtenidos (SR = 1,1 + r  = 0 ,9 9 ). B: en gris,
respuesta de los d ife ren tes  registros multiunitarios normalizados y en negro la media. C: A rriba: 
ejemplo de registro  con caîda exponencial. Abajo: ejemplo de registro  con aumento del numéro de 
espigas para frecuencias de estimulacidn puntuales.
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Todos los registros obtenidos, si bien se ajustan al comportamiento medio 
descrito anteriormente de filtrado de frecuencias altas en general, presentan al 
menos una frecuencia de estimulacion en la que se produce cierta potenciacion de 
la respuesta (figura 24). En general, en cada registro se produce este fenomeno 
para una frecuencia o combinacion de frecuencias diferentes.
Al igual que en los registros unitarios, el comportamiento de la respuesta de 
los registros multiunitarios ante la estimulacion a diferentes frecuencias es muy 
poco dindmico (figura 25). Para todas las frecuencias, el mayor descenso de la 
funcidn RRTF se produce en el segundo estimulo, descendiendo levemente en los 
estimulos posteriores. En este caso, se pueden observer también très grupos en 
funcidn del valor RRTF del segundo estimulo: entre 1 y 3 Hz, entre 5 y 15 Hz y 
entre 20 y 40 Hz. A lo largo del resto de estimulos van aumentando las diferencias 
de manera que en el quinto estimulo no es évidente ningùn tipo de agrupacidn.
El valor de la funcidn TSR media del conjunto de registros multiunitarios 
aumenta de forma exponencial segün lo hace la frecuencia de estimulacidn hasta 
alcanzar un valor mdximo (Figura 26). Al igual que en los registros unitarios, en 
algunos registros multiunitarios se observa un comportamiento caractenstico de 
un filtro  band-pass. Concretamente, el 31,8% de los registros (7 de los 22, figura 
26) muestra este tipo de comportamiento, mientras que el comportamiento del 

















Figura 24 Funcion RRTF pare 
las diferentes frecuencias de 
estimulacion de los registros 
multiunitarios del nucleo Pr5. 
En gris se muestra la funcion 
RRTF de coda registro. En 
negro se muestra la media de 
dicha funcion y la recta 
exponencial que se ajusta a 
los datos obtenidos (RRTF = 
0,3 + 0,81e°'°®® r =
0,99).















Figura 25. Funcion 
RRTF para los
primeros cinco
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Figura 26 Funcion T5R de los 
registros multiunitarios del 
nucleo Pr5. En gris se muestran 
los registros individuales, en 
negro el valor medio y la 
funcion exponencial que se 
ajusta a los valores obtenidos
(TSR = 7,7  + 244 frecuencia^
r = 1,00).
Frecuencia de estimulacion (Hz)
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Estudio de! fiernoo de la respuesta ante esfimulos repetifivos de frecuencia fiia
Unitarios
El aumento de la frecuencia de estimulacion conlleva un aumento de la media 
de las latencias de las 35 neuronas obtenidas en Pr5, que es muy suave y no 
présenta cambios abruptos (figura 27). Si bien la mayoria de las neuronas se 
ajustan a este comportamiento poblacional (18 de las 35, 51,4%), varias presentan 
comportamientos diferentes: en 9 (25,7%), todas tonicas, la latencia se mantiene 
constante hasta los 15 Hz y a partir de este punto aumenta de forma brusca hasta 
los 40 Hz; en 6 (17,2%), todas ellas fdsicas, se produce un aumento notable de la 
latencia en una banda de frecuencias (entre 3 y 15 Hz), y en 2 (5,7%), también 
fdsicas, no se produce cambio alguno de la latencia con la frecuencia de 
estimulacion.
Es évidente, segun lo descrito en el pdrrafo anterior, que el comportamiento 
de las unidades fdsicas y tonicas présenta ciertas diferencias (figura 28). Un 
examen superficial de los registros indica que, en general, el comportamiento de 
las tonicas es mds suave, sin presenter los picos abruptos que aparecen en los 
registros fdsicos. Para un andiisis mds profundo se ha calculado la media de las 
latencies de las neurones fdsicas y tonicas por separado. Aunque en ambos tipos de 
neurones la media tiende a aumentar con la frecuencia de estimulacion, es siempre 
menor en las tonicas. La representacidn de estas médias normalizadas muestra que 
este aumento de la media es distinto entre las unidades tonicas y fdsicas. En las 
primeras, la latencia permanece prdcticamente constante hasta los 15 Hz, 
aumentando de forma abrupte a partir de este punto. En las fdsicas se produce un 
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Figura 27 A: Latencia de la respuesta evocada por las diferentes frecuencias 
de estimulacion en las neuronas del nücleo Pr5. En gris se muestra la latencia 
de cada neurona. En negro se muestra la media de la respuesta y su SD. B: en 
gris, latencia de los diferentes registros unitarios normalizados respecto a la 
estimulacion a 1 Hz. En negro, media de las latencias normalizadas. La linea 
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Figura 28 /A: Latencia media de la respuesta evocada por coda estimulo de la 
serie para las diferentes frecuencias de estimulacion en las neuronas fdsicas 
(negro) y tonicas (gris) del nücleo Pr5. B: Igual, con los val ores normalizados. 
La Imea gris horizontal indica ausencia de cambio.
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Segun lo expuesto hasta este memento, a nivel poblacional el aumento de la 
frecuencia de estimulacion conlleva un aumento de la adaptacion, medido con la 
funcion RRTF, asi como un aumento de la latencia de la respuesta. El aumento de 
estas funciones no sucede de forma independiente el uno del otro, de manera que 
existe una correlacion clara entre ambos (figura 29).
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Figura 29 Relacion entre la funcion RRTF y la latencia media de respuesta 
normalizada del total de neuronas (izquierda), de las neuronas fdsicas (centro) 
y de las neuronas tonicas (derecha) del nücleo Pr5. En el interior se muestran 
las funciones que las relacionan, con coeficiente de correlacion 0,98 el total, 
0,90 las fdsicas y 0,96 las tonicas.
En cuanto al comportamiento dindmico de la latencia a lo largo de los 
estimulos de una serie a cada frecuencia de estimulacion cabe decir que, aunque se 
produce un aumento continuo a lo largo de los cinco estimulos estudiados, el mayor 
aumento sucede en el segundo estimulo (figra 30). También en este caso se pueden 
agrupar las frecuencias en funcion de la latencia ante el segundo estimulo: entre 1 
y 3 Hz, entre 5 y 10 Hz y entre 15 y 40 Hz. En general, el comportamiento 
dindmico de la latencia de la respuesta es bastante diferente del de su magnitud, 
por lo que la conjuncidn de ambos pardmetros podna ser utilizada por las neuronas 
de este nücleo como cddigo para determinar la frecuencia a la que se esta 
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Flguro 30. Latencia de respuesta para cada estimulo de la serie de las 
diferentes frecuencias de estimulacion para el total de neuronas (arriba), las 
neuronas fdsicas (centro) y las neuronas tonicas (abajo) del nijcieo Pr5. La 
Imea gris indica ausencia de cambio. En el eje de abcisas se représenta el 
tiempo en ms y en el de coordenadas el valor de la latencia normal izada.
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En cuanto a la consistencia temporal, medida por la funcion VS, en la figura 31 se 
muestra como ante estimulaciones de baja frecuencia (menores de 10 Hz) la 
respuesta esta en una fase muy constante en relacion con el estimulo, mientras que 
ante estimulaciones de frecuencia alta se pierde la consistencia temporal, 
disminuyendo esta al aumentar la frecuencia de estimulacion. De este modo, 
mientras que en todas las neuronas el valor de la funcion VS a 1 Hz es 1 (maxima 
consistencia temporal), el valor a 40 Hz varia entre 0,09 y 1 (media de 0,7). Si se 
estudia cada neurona por separado se puede observer que el comportamiento ante 
altas frecuencias es muy variable.
El comportamiento de tonicas y fdsicas de nuevo es muy diferente. Las 
neuronas tonicas forman un grupo bastante homogéneo y, aunque pierden algo de 
consistencia temporal con el aumento de la frecuencia de estimulacion, nunca lo 
hacen por debajo de 0,5. Las neuronas fdsicas, por el contrario, presentan mucha 
variabilidad. Algunas se comportan como las tonicas, mientras que otras pierden su 
consistencia temporal de forma brusca a partir de los 10-20 Hz, alcanzado valores 
tan bajos como 0,2. Si se calcula la funcion VS solo para la primera espiga evocada 
por coda estimulo, las diferencias se hacen mds patentes (figura 31B). Asi, las 
neuronas tonicas pierden bastante menos consistencia que las fdsicas, presentando 
estas ultimas comportamientos mucho mds variables.
El valor medio de la funcion VS a cada frecuencia de estimulacion estd 
determinado casi exclusivamente por el segundo estimulo de la serie. A partir de 
este, apenas hay variaciones de la funcion VS. En cualquier caso, el aumento de la 
frecuencia de estimulacion conlleva una disminucidn del valor de la funcion VS, 
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Figura 31. A: Funcion VS de cada neurona individual (en gris) y media de la 
poblacion de neuronas del nücleo Pr5. B: Media de la funcion VS de las 
neuronas fasicas (negro) y tonicas (gris) del nücleo Pr5. En ambos casos, la 




































Figura 31. Funcion VS para los cinco primeros estimulos de las diferentes 
frecuencias de estimulacion para el total de neuronas (arriba), las neuronas 
fdsicas (centro) y las tonicas (abajo) del nücleo Pr5. La Imea gris indicala 
maxima coherencia. En el eje de abcisas se représenta el tiempo en ms y en el 




En la mayoria de los registros multiunitarios obtenidos, la latencia de la 
respuesta aumenta al aumentar la frecuencia de estimulacion (figura 32). Sin 
embargo, en algunos registros se da el fenomeno contrario; incluso en algün caso no 
hay cambio alguno de la latencia de la respuesta con la frecuencia de estimulacion. 
La media de los valores normalizados muestran très regiones de comportamiento 
cloras en funcion de la frecuencia de estimulacion (figura 32). En primer lugar, 
entre 1 Hz y 10 Hz, la latencia media tiende a aumentar conforme aumenta la 
frecuencia de estimulacion. Entre este ultimo valor y 20 Hz la latencia deja de 
aumentar, volviendo a hacerlo a partir de los 20 Hz y hasta los 40 Hz.
El aumento de la adaptacion, medido con la funcion RRTF, con la frecuencia 
de estimulacion correlaciona con el aumento de la latencia de la respuesta (figura 
33).
En el segundo estimulo de la serie a coda frecuencia de estimulacion se 
produce un aumento grande de la latencia (figura 34). Este aumento es diferente  
en funcion de la frecuencia de estimulacion, aunque sin relacion directa con el 
mismo. A partir del segundo estimulo, la latencia varia de forma mds o menos 
aleatoria.
En cuanto a la consistencia temporal, medida por la funcion VS, en la figura 
35 se muestra como ante estimulaciones de baja frecuencia la respuesta estd en 
una fase muy constante en relacion con el estimulo, mientras que ante 
estimulaciones de alta frecuencia se pierde la consistencia temporal, disminuyendo 
esta al aumentar la frecuencia de estimulacion. Si se estudia cada registre 
multiunitario por separado se puede observer que el comportamiento ante altas 
frecuencias es muy variable, teniendo algunas neuronas mayor consistencia 
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Figura 32 A: Latencia de la respuesta evocada por las diferentes frecuencias 
de estimulacion en los registros multiunitarios del nücleo Pr5. En gris se 
muestra la latencia de cada registre. En negro se muestra la media de la 
respuesta. B; en gris, latencia de los diferentes registros multiunitarios 
normalizados. En negro, media de las latencias normalizadas. La linea gris 
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Figura 33. Relacion entre la funcion RRTF y la 
latencia media de respuesta normal izada del 
total de registros multiunitarios de Pr5
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Figura 34. Latencia de respuesta para los cinco primeros estimulos de las 
diferentes frecuencias de estimulacion para los registros multiunitarios del 
nücleo Pr5. La Imea gris indica ausencia de cambio. En el eje de abcisas se 
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Figura 35. Funcion VS de coda registro multiunitario individual (en gris) y 
media de la poblacion de registros multiunitarios del nücleo Pr5. La Imea gris 
horizontal représenta el mdximo de coherencia temporal.
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El valor medio de la funcion VS a cada frecuencia de estimulacion depende casi 
exclusivamente del obtenido en el segundo estfmulo de la serie (figura 36). A 
partir de este, apenas hay variaciones de la funcion VS. En cualquier caso, el 
aumento de la frecuencia de estimulacion conlleva una disminucidn del valor de la 
funcion VS, tanto en el segundo estimulo, como a lo largo del resto de los cinco 
estudiados. Entre 1 y 15 Hz la funcion VS del segundo estimulo apenas sufre 
variaciones. A frecuencias mayores, se producen un descenso de dicha funcion, 
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Figura 36. Funcion VS para los cinco primeros estimulos de las diferentes 
frecuencias de estimulacion para los registros multiunitarios del nücleo Pr5. 
La Imea gris indica el mdximo de consistencia temporal. En el eje de abcisas se 
représenta el tiempo en ms y en el de coordenadas el valor de VS.
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4.1.2. Nucleo Sensorial Espinal Oral
Caracferizacion general
Unitarios
En 15 de los 26 registros unitarios se estudio la extension y distribucion del 
campo receptivo de la neurona registrada. Los compos receptivos de estas 
neuronas son muy grandes (7,2 ± 0,99 vibrisas); de hecho solo se ha obtenido 1 
registro con campo receptivo limitado a una vibrisa (6,7%). El 13,2% (2 neuronas) 
responde a la estimulacion de très vibrisas; el 6,7% (1 neurona) a la estimulacion de 
cuatro vibrisas; el 20,0% (3 neuronas) a la de seis vibrisas; el 6,7% (1 neurona) a la 
de ocho vibrisas, el 40,0% (6 neuronas) a la estimulacion de nueve vibrisas y el 
6,7% (1 neurona) a la estimulacion de 17 vibrisas.
Las neuronas registradas en Sp5o presentan una FMD en condiciones de 
reposo de 0,9 ± 0,57 espigas/s, con un rango comprendido entre 0 y 14,4 espigas/s. 
Existen dos grupos de neuronas; unas con FMD iguales o menores que 0,3 espigas/s 
y otras con FMD mayores de 1,1 espigas/s. La mayoria de las neuronas estudiadas 
(21 de 26, 80,8%) corresponded al primer grupo (neuronas si lentes o S); mientras 
que solo unas pocas (5 registros de 26, 19,2%) pertenecen al grupo que se ha 
denominado de alta frecuencia de disparo en espontdnea o AF. La frecuencia de 
disparo media en espontdnea del grupo 5  es de 0,04 ± 0,017 espigas/s (n = 21), 
mientras que la del grupo AF es de 4,5 ± 2,53 espigas/s (n = 5, p = 0,08).
Entre los registros unitarios de Sp5o predominan las respuestas de tipo 
fdsico (18 registros de 26, 69,2% del total. Figura 4.40) sobre las de tipo tdnico, 
que constituyen el 30,8% (8 registros, figura 4.41) del total de neuronas 
registradas (figuras 37 y 38). La FMD de las neuronas fdsicas es de 1,3 ± 0,81 
espigas/s, mientras que la de las unidades tonicas es de 0,03 ± 0,021 espigas/s (p = 
0,069). Entre las neuronas tonicas no hay ninguna del grupo de alta frecuencia de 
disparo en espontdnea. La FMD en espontdnea de las unidades fdsicas 
pertenecientes al grupo S es muy parecida a la de las tdnicas (0,05 ± 0,024
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espigas/s, n = 13), no existiendo diferencias  significativas entre ellas (p = 0,5). Las 
unidades fdsicas y tdnicas tienen campos receptivos de tamano similar (7,6 ± 1,31 y
6,0 ± 0,82 vibrisas respectivamente).
Figura 37. Registro real de una neurona fdsica (arriba) y su correspondiente histograma 
periestimulo (abajo) para una estimulacion de 100 ms en el nücleo Sp5o. La flécha vertical 
indica el comienzo del estimulo y la barra horizontal su duraciôn. El bin del histograma 
periestimulo es de 1 ms.
i k — i
Figura 38. Registro real de una neurona tonica (arriba) y su correspondiente histograma 
periestimulo (abajo) para una estimulacion de 100 ms en el nücleo Sp5o. La flécha vertical 
indica el comienzo del estfmulo y la barra horizontal su duraciôn. El bin del histograma 
periestimulo es de 1 ms.
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La Gplicacion de un puiso de aire de 100 ms de duraciôn sobre la vibrisa principal 
evoca de 1 a 38 espigas, con una respuesta media de 6,3 ± 1,80 espigas/estimulo. 
Las neuronas tonicas responden con un mayor numéro de espigas (15,0 ± 4,67  
espigas/s) a la estimulacion de 100 ms que las neuronas fdsicas (2,4 ± 0,26  
espigas/s. P = 0,015).
Si se compara la magnitud de la respuesta de las neuronas de los grupos 5 y 
AF se puede observer que difieren mucho entre si, obteniéndose una respuesta 
media de 7,0 ± 2,21 espigas/estimulo entre la poblacion de neuronas 5 (n = 21) y de 
3,4 ± 0,49 entre la de neuronas AF (n = 5, p = 0,07). En el grupo AF no se han 
encontrado neuronas tdnicas. Si se comparan las respuestas de las neuronas 
fdsicas del grupo S (2,1 ± 0,24 espigas/estimulo de media, n = 13) con las de las 
neuronas fdsicas del grupo AF (3,4 ± 0,49 espigas/estimulo, n = 5) se observa que 
las del grupo S son menores en magnitud (p = 0,009). La respuesta de las neuronas 
tdnicas, todas ellas silentes, es mayor que la respuesta de las neuronas fdsicas del 
grupo S (15,0 ± 4,67 y 2,1 ± 0,24 espigas/estimulo respectivamente, p = 0,01) 
(tabla I) .
La respuesta media de estas neuronas durante los primeros 14 ms de 
estimulacidn es de 2,4 ± 0,40 espigas/estimulo. Esta respuesta también es 
sustancialmente diferente entre neuronas fdsicas y tdnicas (1,6 ± 0,14 
espigas/estimulo y 4,4 ± 0,99 espigas/estimulo respectivamente, p = 0,012). Sin 
embargo, es similar entre las neuronas 5 y AF (2,5 ± 0,49 y 2,0 ± 0,39  
espigas/estimulo respectivamente, p = 0,31). La respuesta de las neuronas tdnicas 
del grupo 5 es mayor que la de las fdsicas del mismo grupo (4,4 ± 0,99 y 1,4 ± 0,10 
espigas/estimulo respectivamente, p = 0,009). Asi mismo, estas neuronas (fdsicas 
del grupo S) muestran respuestas de menor magnitud que las fdsicas del grupo A F 
(2,0 ± 0,39 espigas/estimulo, p = 0,02) (tabla I I ) .
La latencia de la respuesta evocada por la estimulacidn de las vibrisas es 
bastante variable (entre 3 y 12 ms) siendo la LMR de 9,0 ± 0,47 ms. La latencia con 
que las neuronas de tipo fdsico responden a la estimulacidn sensorial es bastante
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superior que la de las neuronas de tipo tonico (9,7 ± 0,42 ms y 7,4 ± 1,06 ms 
respectivamente, p=0,011). No existen diferencias entre la latencia de la respuesta 
de las unidades S (8,7 ± 0,55 ms) y la de las unidades AF (10,2 ± 0,71 ms, p = 0,21). 
La latencia de las unidades tonicas del grupo S es menor que la de las fdsicas del 
mismo grupo (7,4 ± 1,06 y 9,5 ± 0,51 ms respectivamente, p = 0,03), mientras que 
las latencias de las unidades fdsicas de los grupos 5 y AF son iguales (9,5 ± 0,51 y 
10,2 ± 0,71 ms respectivamente, p = 0,45) (tabla I I I ) .
Multiunitarios
La aplicacidn de un puIso de aire de 100 ms de duraciôn sobre la vibrisa 
principal evoca de 2 a 49 espigas en los registros multiunitarios del nücleo Sp5o, 
con una respuesta media de 11,5 ± 2,41 espigas/estimulo. La respuesta en los 
primeros 14 ms de estimulacidn entre los registros multiunitarios del nücleo Sp5o 
es de 4,3 ± 0,54 espigas/estimulo, con un rango comprendido entre 1 y 12 
espigas/estimulo. La latencia de la respuesta en los registros multiunitarios es de
8,0 ± 0,56 ms (con un rango comprendido entre 5 y 13 ms)(tabla IV ).
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Estudio de la magnitud de la respuesta ante estimulos repetifivos de 
frecuencia fiia
Unitarios
En primer lugar se ha analizado el comportamiento conjunto de la poblacion. 
Para ello, como se muestra en la figura 39A, se ha realizado el histograma 
periestimulo medio de los 26 registros. Como puede observarse, la respuesta para 
cada estimulo de la serie cuando se estimula a frecuencias bajas (< 8 Hz) se 
mantiene mds o menos constante. Sin embargo, para estimulos a mayor frecuencia 
se puede observer como el primer estimulo alcanza la misma magnitud que para 
frecuencias bajas, pero a partir del segundo estimulo la respuesta empieza a 
decrecer hasta alcanzar un valor donde se estabiliza. Este valor minimo va 
decreciendo conforme aumenta la frecuencia de estimulacidn.
Si se realize el histograma periestimulo medio para neuronas fdsicas y 
tdnicas por separado se pueden observer ciertas diferencias (figura 39B y C). El 
comportamiento general es el mismo: para frecuencias bajas se mantiene la 
amplitud ante cede estimulo de la serie, y para frecuencias altas la estimulacidn 
provoca respuestas de menor magnitud. La diferencia entre estos tipos de 
neuronas es que la disminucidn de la respuesta en las fdsicas se produce a partir de 
los 5 Hz, mientras que en las tdnicas lo hace a partir de los 20 Hz. Ademds, la 
caida de la respuesta en las tdnicas es muy suave, mientras que en las fdsicas es 
muy abrupta. Efectivamente, en estas se puede observer una caîda de la magnitud 
de la respuesta muy fuerte  casi desde el segundo estimulo de coda serie de 
frecuencias. En general la respuesta de las neuronas tdnicas es de mayor amplitud 
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Figura 39 Probcbilidad de disparo media de la poblacion total de neuronas del 
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Figura 40 A: Respuesta media evocada por cada estimulo de la serie para las diferentes 
frecuencias en el nucleo Sp5o. En gris se muestra la respuesta de cada neurona. En negro 
se muestra la media de la respuesta y la recta exponencial que se ajusta a los datos 
obtenidos (SR = 0,3 + r = 0,99). B: en gris, respuesta de los diferentes
registros unitarios normalizados. En negro, media de los diferentes registros. C; ejemplo 
de dos patrones de respuesta diferentes - Izquierda, caida exponencial de la respuesta 
con el aumento de la frecuencia de estimulacion. Derecha, caida exponencial de la 
respuesta con aumentos puntuales.
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Si se cuantifica este comportamiento como numéro medio de espigas por estimulo, 
se observa como se produce una cafda exponencial del numéro de espigas/estimulo 
segun aumenta la frecuencia  de estimulacion (desde 1,7 espigas/estimulo para 1 Hz, 
hasta 0,5 espigas/estfmulo para 40 Hz. Figura 40A). Sin embargo, si se observa 
cada registro por separado, se perciben varios comportamientos diferentes en las 
neuronas de Sp5o. La mayoria de estas (15 de 26 registros, 57,7%, figura 40C) se 
ajustan al patron poblacional: el numéro de espigas evocado por cada estfmulo cae 
exponencialmente conforme aumenta la frecuencia de estimulacion. En otros casos 
(9 registros de los 26, 34,6%, figu ra  40C), también se observa esta tendencia  a 
caer el numéro de espigas conforme aumenta la frecuencia de estimulacion, pero 
para determinadas frecuencias el numéro de espigas aumenta en relacion a 
frecuencias mds bajas. Por ultimo, en una neurona el numéro de espigas se 
mantiene mds o menos constante para todas las frecuencias de estimulacidn, y en 
otra el numéro de espigas permanece constante hasta 5 Hz y a partir de esta 
frecuencia  empieza a caer exponencialmente.
Las neuronas tdnicas muestran un mayor numéro de espigas/estimulo que las 
fdsicas para todas las frecuencias de estimulacidn (figura 41A). Mientras que el 
promedio de las fâsicas cae de forma exponencial, el de las tdnicas présenta dos 
picos, uno a 5 Hz y otro a 15 Hz. Al normalizar el numéro de espigas medio 
respecto al valor mdximo obtenido de entre todas las series de frecuencias de 
estimulacidn (figura 41B), se advierte que en las neuronas fdsicas el numéro de 
espigas decrece mds rdpido que en las tdnicas con la frecuencia. Ademds, la 
reduccion que se alcanza en las fdsicas para 40 Hz de estimulacidn respecto a 1 Hz 
es mucho mayor que en las tdnicas. En la poblacidn de neuronas fdsicas esta 
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Figura 41 A: Respuesta media evocada por cada estimulo de la serie para las 
diferentes frecuencias en el nucleo Sp5o de las neuronas fdsicas (negro) y 
tdnicas (gris). B: Igual, con los valores normalizados.
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Si se calcula la funcion RRTF media de todos los registros obtenidos en el nücleo 
5p5o (figura 42A), podemos observar que la tendencia general es una reduccion 
progresiva de su valor conforme aumenta la frecuencia de estimulacidn, es decir, 
las neuronas de este nücleo tienden a adaptor su respuesta al aumentar la 
frecuencia de estimulacidn. Como puede verse en la figura 42A la caîda de la 
respuesta en funcion de la frecuencia se ajusta perfectamente a una funcion 
exponencial.
Si se estudia coda registro por separado se observan varios 
comportamientos diferentes. En 9 neuronas de las 26 (34,6%, figura 42B) la 
funcion RRTF cae exponencialmente conforme aumenta la frecuencia de 
estimulacidn. En 6 (23,1%, figura 42C) se potencia la respuesta a frecuencias bajas 
(entre 1 y 5 Hz), adaptando la misma a frecuencias  mayores. En 8 neuronas (30,8%, 
figura 420 ) se produce una adaptacidn de la respuesta al aumentar la frecuencia 
de estimulacidn, pero a determinadas frecuencias se produce una potenciacidn. Por 
ültimo, en 3 neuronas (11,5%, figura 42E) se produce una adaptacidn muy fuerte  
para todas las frecuencias de estimulacidn, si mostrar ningün tipo de dependencia 
de la misma.
Si se calcula la funcidn RRTF media de las neuronas fdsicas y tdnicas por 
separado (figura 43) se hace évidente el diferente comportamiento de unas y 
otras. Las neuronas fdsicas tienden a adaptarse de forma exponencial al aumentar 
la frecuencia, siendo dicha adaptacidn muy fuerte. Por el contrario, las neuronas 
tdnicas presentan una adaptacidn mds suave en funcidn de la frecuencia de 
estimulacidn, siendo siempre menor que la adaptacidn de las unidades fdsicas. Para 
frecuencias entre 8 y 10 Hz, las neuronas tdnicas, no sdio no adaptan la respuesta, 
sino que tienden a potenciarla, mientras que las neuronas fdsicas alcanzan una 



















Figura 42. A: Funcion RRTF parc las diferentes frecuencias de estimulacion 
en el nücleo Sp5o. En gris se muestra la funcion RRTF de coda neurona. En 
negro se muestra la media de dicha funcion la recta exponencial que se ajusta 
a los datos obtenidos (RRTF = 0,16 + r = 0,99). B-E:
Ejemplos de coda uno de los diferentes comportamientos observados en el 
nücleo Sp5o respecto a la funcion RRTF en las diferentes series de 
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Figura 43 Funcion RRTF 
media para cada 
frecuencia de
estimulacion de de las 
neuronas fdsicas
(negro) y tdnicas (gris) 
del nucleo Sp5o. La 
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Figura 44 A: Proporcidn, 
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Observando los registres se hace notorio que las neuronas fdsicas tienden a dejar 
de responder ante estimulos de frecuencia alta (figura 44). be  este modo, la 
mayor adaptacidn de este tipo de células frente a las de tipo tdnico mostrada por 
los valores menores de la funcidn RRTF podna deberse, no tanto a una disminucidn 
del numéro de espigas evocadas en cada estimulo de la serie, sino a una menor 
efectividad de los estimulos a determinadas frecuencias. Efectivamente, si se 
représenta la proporcidn de estimulos efectivos (aquellos que resultan en 
respuesta de la neurona) de las neuronas fdsicas y tdnicas, puede observarse que 
estas apenas sufren una disminucidn de la efectividad con el aumento de la 
frecuencia, mientras que la efectividad de las primeras cae de forma exponencial 
con el susodicho aumento de frecuencia. Al comparar las funciones RRTF para las 
distintas frecuencias de estimulacidn de neuronas fdsicas y tdnicas calculadas a 
partir unicamente de aquellos estimulos de las diferentes series que provocan 
respuesta (figura 44B), se comprueba que la adaptacidn de las unidades fdsicas es 
menor ahora que la de las tdnicas.
El comportamiento de estas neuronas es algo mds dindmico que el de las de 
Pr5 (figura 45). Tanto en el segundo estimulo como en el tercero se produce un 
descenso muy fuerte  de la funcidn RRTF. Aunque sigue produciéndose un leve 
descenso del valor de la funcidn RRTF en los estimulos siguientes, dicho valor 
tiende a estabilizarse. Se observa un descenso paulatino de los valores RRTF en el 
segundo estimulo segun aumenta la frecuencia de estimulacidn, aunque en algunos 
casos se alcanzan valores superiores a los de frecuencias menores (por ejemplo, el 
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Figura 45. Funcion RRTF para los cinco primeros estfmulos de las diferentes 
frecuencias de estimulacion para el total de neuronas (arriba), las neuronas 
fdsicas (centro) y las tonicas (abajo) del nucleo Sp05. La Imea gris indica 
ausencia de cambio. En el eje de abcisas se représenta el tiempo en ms y en el 
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Figura 46. Funcion TSR para las diferentes frecuencias de estimulacion en el nucleo Sp5o. A: Registros 
individuates (gris) Y media del total de neuronas y funcion exponencial que se ajusta a los valores 
obtenidos (negro. TSR = -1,4 + 90(l-e °°^  ^frecuencia^   ^_ o,99). B: Media de los registros que muestran una 
amplificacion de la respuesta en valores intermedios de frecuencia de estimulacion. En gris se muestran 
los registros individuates y en negro la media. C: Media de las neuronas fdsicas (negro) y tdnicas (gris).
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En el 57,7% de los registres (15 de 26 registros) se observa un aumento del valor 
de la funcion TSR para frecuencias intermedias (entre 10 y 25 Hz), y una caida 
para frecuencias altas (filtrado band-pass. Figura 46B). En el reste de los 
registros (11 de 26 registros, 42,3%) el valor de la funcion TSR aumenta de forma 
exponencial en funcion de la frecuencia de estimulacion (Figura 46A) hasta los 15 
Hz, memento a partir del cual se estabiliza. La media de las neuronas tonicas 
muestra un aumento constante del valor TSR con la frecuencia de estimulacion 
(filtre  high-pass), mientras que la de las fdsicas muestra un aumento hasta los 15 
Hz y a partir de aqui el valor de la funcion no aumenta (figura 46C).
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Figura 47 Probabilidcd de disparu media de la poblacidn total de registres 




En el histograma periestimulo medio de los 20 registres multiunitarios 
puede observase que la respuesta para cada frecuencia de estimulacion se 
mantiene constante e igual al primer estimulo de la serie para frecuencias menores 
de 3 Hz (figura A il A). Para estimulos de mayor frecuencia se produce una caida en 
la probabilidad de disparo a partir del segundo estimulo de la serie: caida que es 
muy suave para frecuencias de estimulacion menores de 25 Hz. El valor mmimo que 
se alcanza es coda vez menor segun aumenta la frecuencia de estimulacion.
Si se cuantifica este comportamiento como numéro de espigas medio por 
estimulo, se observa claramente como se produce una caida exponencial del numéro 
de espigas evocadas por coda estimulo segün aumenta la frecuencia de estimulacion 
(desde 3,4 espigas/estimulo para 1 Hz, hasta 1,1 espigas/estimulo para 40 Hz. 
Figura 48A). Sin embargo, si se observa cada registre por separado, se comprueba 
que todos se ajustan a dos patrones. La mayona (11 registros de los 20, 55,0%. 
Figura 48C) siguen el patron descrito anteriormente: el numéro de espigas evocado 
por coda estimulo cae exponencialmente conforme aumenta la frecuencia de 
estimulacion. El resto (9 de 20 registros, 45,0%. Figura 48 0 ) présenta esta 
tendencia a disminuir su numéro de espigas conforme aumenta la frecuencia de 
estimulacion, pero para determinadas frecuencias el numéro de espigas aumenta en 
relacion a frecuencias mds bajas.
Si se calcula la funcion RRTF media de todos los registros obtenidos en el 
nucleo 5p5o, podemos observer que la tendencia general es una reduccion 
progresiva de su valor conforme aumenta la frecuencia de estimulacion (figura 
49A). La caida de la respuesta en funcion de la frecuencia se ajusta 
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Figura 48 A: Respuesta media evocada por cada estimulo de la serie para las 
diferentes frecuencias en los registros multiunitarios del nucleo Sp5o. En gris 
se muestra la respuesta de cada registre multiunitario. En negro se muestra 
la media de la respuesta la recta exponencial que se ajusta a los datos 
obtenidos (SR = 1,0 + r = 0,99). B: en gris, respuesta de los
diferentes registros multiunitarios normalizados. En negro, media de los 
diferentes registros. C\ Ejemplo de registre con caida exponencial. D: Ejemplo 




Si se estudia cada registre por separado se puede observer que, salvo en 2 
registros de los 20 obtenidos (10%), existe una o varias frecuencias de 
estimulacion que inducen una potenciacion, al menos relative a les frecuencias de 
estimulacion circundentes, de le respuesta; eunque le tendencia en todos es a 
adapter le respuesta ente estimuleciones de frecuencia elte. En general, en cede 
registre se produce este fenomeno pare une frecuencia o combinecion de 
frecuencias diferentes. En los dos registros que no siguen este patron, se produce 
una caida exponencial de la funcion RRTF sin mds.
Tanto en el segundo estimulo como en el tercero se produce un descenso 
muy fuerte  de la funcion RRTF (figura 50). Aunque sigue produciéndose un leve 
descenso del valor de la funcion RRTF en los estimulos siguientes, dicho valor 
tiende a estabilizarse. Se observa un descenso paulatino de los valores RRTF en el 
segundo estimulo segun aumenta la frecuencia de estimulacion, aunque en algunos 
casos se alcanzan valores superiores a los de frecuencias menores.
El valor de la funcion TSR media del conjunto de registros multiunitarios 
aumenta de forma exponencial segün lo hace la frecuencia de estimulacion hasta 
alcanzar un valor mdximo (Figura 51A). Al igual que en los registros unitarios, en 
algunos registros multiunitarios se observa un comportamiento caractenstico de 
un filtro  band-pass (figura 51B). Concretamente, el 25% de los registros (5 de los 
20) muestra este tipo de comportamiento, mientras que el comportamiento del 
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Figura 49 A: Funcion RRTF para las diferentes frecuencias de estimulacion de los registros 
multiunitarios del nucleo Sp5o. En gris se muestra la funcion RRTF de coda registro. En negro 
se muestra la media de dicha funcion y la recta exponencial que se ajusta a los datos 
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Figura 50. Funcion RRTF para los primeros cinco estimulos de coda serie de 
las diferentes frecuencias de estimulacion para los registros multiunitarios 
del nucleo 5p5o. La Imea gris indica ausencia de cambio. En el eje de abcisas 
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Figura 51 A: Funcion TSR para cada estimulo de la serie de las diferentes frecuencias de 
estimulacion para los registros multiunitarios del nucleo Sp5o. En gris se muestran los 
registros individuales, en negro el valor medio y la funcion exponencial que se ajusta a los 
valores obtenidos (TSR = -1,4 + 90(l-e'°°^^ frecuencia^   ^ _ o,99). B: Funcion TSR para los 
registros del nilcleo Sp5o que muestran una amplificacion de la respuesta en valores 
intermedios de frecuencia de estimulacion. En gris se muestran los registros individuales 
y en negro la media.
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Estudio de! tiempo de la respuesta ante estimulos reoefifivos de frecuencia fiia 
Unitarios
En las 26 neuronas, el valor medio de la latencia a cada frecuencia de 
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Figura 52 A: Latencia de la respuesta evocada por las diferentes frecuencias 
de estimulacion en las neuronas del nucleo Sp5o. En gris se muestra la latencia 
de cada neurona. En negro se muestra la media de la respuesta. B: en gris, 
latencia de los diferentes registros unitarios normalizados. En negro, media 
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Figura 53 A: Latencia media de la respuesta evocada por coda estimulo de la 
serie para las diferentes frecuencias de estimulacion en las neuronas fdsicas 
(negro) y tdnicas (gris) del nucleo Sp5o. B: Igual, con los valores normalizados. 
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Figura 54 Relacion entre la funcion RRTF y la latencia media de respuesta 
normalizada del total de neuronas (izquierda), de las neuronas fdsicas (centro) 
y de las neuronas tdnicas (derecha) del ndcleo Sp5o. En el interior se 
muestran las funciones que las relacionan, con coef iciente de correlacidn 0,98 
el total y 0,97 las tdnicas.
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El aumento de la latencia media de las neuronas fdsicas y tdnicas présenta un 
comportamiento diferente (figura 53A). La latencia de las neuronas fâsicas es 
siempre mayor que la de las tdnicas, sea cual sea la frecuencia de estimulacion. En 
las neuronas fdsicas, a partir de los 10 Hz la latencia se estabiliza, disminuyendo 
por encima de los 25 Hz. El aumento de la latencia de las neuronas tdnicas es lineal, 
de manera que la latencia para 40 Hz de las neuronas fdsicas y tdnicas es muy 
similar. Si se utilizan las latencias normalizadas (figura 53B) puede observarse que 
entre 1 y 2 Hz el cambio de la latencia de las unidades fdsicas y tdnicas es 
idéntico. A 3 Hz de estimulacion, en las unidades tdnicas se produce una 
disminucidn en el cambio de latencia. A partir de este punto, y hasta los 12 Hz, 
ambos tipos de neuronas aumentan su latencia con igual rapidez pero, a partir de 
los 12 Hz, las neuronas fdsicas dejan de aumentar su latencia, mientras que las 
tdnicas los siguen haciendo, de forma lineal, por lo que el cambio final de latencia 
con respecto a la de 1 Hz es mucho mayor en las neuronas tdnicas que en las 
fdsicas.
El aumento de la adaptacidn, medido con la funcion RRTF, con la frecuencia  
de estimulacion estd correlacionado con el aumento de la latencia de la respuesta 
en el conjunto de neuronas (RRTF = 1,38 -  0,36latencia; r = -0,98). También se 
cumple esta relacion en neuronas tdnicas (RRTF = 1,76 -  0,75latencia; r = -0,97). 
En las neuronas fdsicas, en cambio, solo se observa una correlacidn clara para las 
frecuencias de estimulacion entre 1 y 8 Hz (figura 54).
En el segundo estimulo de la serie a cada frecuencia de estimulacion se 
produce un aumento grande de la latencia (figura 55). Este aumento es diferente 
en funcion de la frecuencia de estimulacion, aunque sin relacion d irecta  con el 
mismo (por ejemplo, el segundo estimulo a 5 Hz tiene un valor de latencia menor 
que a 2 y 3 Hz). A partir del segundo estimulo se producen aumentos muy suaves 
de la latencia. En el quinto estimulo ya puede observarse una correspondencia clara 
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Figura 55. Latencia de respuesta para los cinco primeros estimulos de la serie 
de las diferentes frecuencias de estimulacion para el total de neuronas 
(arriba), las neuronas fdsicas (centro) y tdnicas (abajo) del nucleo Sp5o. La 
linea gris indica ausencia de cambio. En el eje de abcisas se représenta el 
tiempo en ms y en el de coordenadas el valor de la latencia normal izada.
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En cuanto a la consistencia temporal, medida por la funcion VS, en la figura 56A se 
muestra como ante estimulaciones de baja frecuencia (menores de 10 Hz) la 
respuesta estd en una fase muy constante en relacion con el estimulo, mientras que 
ante estimulaciones de mayor frecuencia se pierde la consistencia temporal, 
disminuyendo esta al aumentar la frecuencia de estimulacion. Si se estudia cada 
neurona por separado se puede observer que el comportamiento ante altas 
frecuencias es muy variable, teniendo algunas neuronas mayor consistencia 
temporal en estas frecuencias de estimulacion que otras.
El comportamiento de tdnicas y fdsicas de nuevo es muy diferente (figura 
56B). Las neuronas tdnicas forman un grupo bastante homogéneo y, aunque pierden 
algo de consistencia temporal con el aumento de la frecuencia de estimulacidn, 
nunca lo hacen por debajo de 0,5. Las neuronas fdsicas, por el contrario, presentan 
mucha variabilidad. Algunas se comportan como las tdnicas (12 de 20, 60%), 
mientras que otras sufren pérdidas de coherencia mayor es, llegando a alcanzar en 
algunos casos valores tan bajos como 0,2. Si se calcula la funcidn VS sdio para la 
primera espiga evocada por coda estimulo, las d\ferer\c\as se hacen mds patentes. 
Asi, las neuronas tdnicas pierden bastante menos consistencia que las fdsicas, 
presentando estas comportamientos mucho mds variables. De hecho, ciertas 
neuronas fdsicas presentan valores de VS muy bajos (menores de 0,5) de forma 
puntual para ciertas frecuencias de estimulacidn.
El valor medio de la funcidn VS a cada frecuencia de estimulacidn estd 
determinado casi exclusivamente por el segundo estimulo de la serie (figura 57). A 
partir de este, apenas hay variaciones de la funcidn VS. En cualquier caso, el 
aumento de la frecuencia de estimulacidn conlleva una disminucidn del valor de la 
funcidn VS, tanto en el segundo estimulo, como a lo largo del resto de los cinco 
estudiados. Esta disminucidn es muy leve entre 1 y 15 Hz, siendo muy acusada a 






0 10 30 5020 40
g






— r -  
4030
Frecuencia de estimulaciôn
Figura 56. A: Funcion VS de coda neurona individual (en gris) y media de la 
poblacion de neuronas del nucleo 5p5o. B: Media de la funcion VS de las 
neuronas fdsicas (negro) y tdnicas (gris) del nucleo Sp5o. En ambos casos, la 





































Figura 57. Funcion VS para cada los cinco primeros estimulos de la serie de 
las diferentes frecuencias de estimulacion para el total de neuronas (arriba), 
las neuronas fasicas (centro) y tonicas (abajo) del nucleo 5p5o. La linea gris 
indicala maxima coherencia. En el eje de abcisas se représenta el tiempo en 




En la mayona de los registros multiunitarios obtenidos, la latencia de la 
respuesta aumenta al aumentar la frecuencia de estimulacion (figura 58). Sin 
embargo, en algunos registros se da el fenomeno contrario; incluso en algün caso no 
hay cambio alguno de la latencia de la respuesta con la frecuencia de estimulacion. 
La media de los valores normalizados muestra que el aumento de la latencia es de 
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Figura 58 A: Latencia de la respuesta evocada por las diferentes frecuencias 
de estimulacidn en los registros multiunitarios del ndcleo 5p5o. En gris se 
muestra la latencia de cada registro. En negro se muestra la media de la 
respuesta B: en gris, latencia de los diferentes registros multiunitarios 
normalizados. En negro, media de las latencias normalizadas. La linea gris 
horizontal indica ausencia de cambio.
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El aumento de la adaptacion, medido con la funcion RRTF, con la frecuencia 
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Figura 59 Relacion entre la funcion RRTF y la latencia media de respuesta del 
total de registros multiunitarios (izquierda), de los registros multiunitarios 
fdsicos (centro) y de los registros multiunitarios tonicos (derecha) del nucleo 
Sp5o. En el interior se muestran las funciones que las relacionan, con 
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Figura 60. Latencia de respuesta para los cinco primeros estimulos de la serie 
de las diferentes frecuencias de estimulacidn para los registros 
multiunitarios del nucleo Sp05. La Imea gris indica ausencia de cambio. En el 
eje de abcisas se représenta el tiempo en ms y en el de coordenadas el valor 
de la latencia normalizada.
El aumento de la latencia a lo largo de los estfmulos de una serie es mds o 
menos continuo para todas las frecuencias (figra 60). Para 1 y 2 Hz este aumento 
es muy leve, siendo mucho mayor a partir de 5 Hz. El aumento de la latencia 
depende en cierto modo de la frecuencia de estimulacidn, aunque no de forma
138
Resultados
directa. En el segundo estimulo, el aumento de latencia para frecuencias 
comprendidas entre 8 y 40 Hz es similar. En los estimulos siguientes se van 
diferenciando los valores para las distintas frecuencias de manera que en el quinto 
estimulo apenas hay coincidencias. Los valores de latencia para los distintos 
estimulos a 3 Hz son similares a los del grupo de 8-40 Hz.
En cuanto a la consistencia temporal, medida por la funcion VS, en la figura 
61 se muestra como ante estimulaciones de baja frecuencia la respuesta estd en 
una fase muy constante en relacion con el estimulo, mientras que ante 
estimulaciones de alta frecuencia se pierde la consistencia temporal, disminuyendo 
esta al aumentar la frecuencia de estimulacidn. Este valor tiende a estabilizarse a 
partir de los 30 Hz. Si se estudia cada registro multiunitario por separado se 
puede observer que el comportamiento ante altas frecuencias es muy variable, 
teniendo algunas neuronas mayor consistencia temporal en estas frecuencias de 
estimulacidn que otras.
En el segundo estimulo de coda serie de estimulacidn se produce una 
disminucidn continua del valor de la funcidn VS segün aumenta la frecuencia de 
estimulacidn (figura 62). Este aumento es notorio sobre todo a partir de 15 Hz. 
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Figura 61. Funcion VS de cada registro multiunitario individual (en gris) y 
media de la poblacion de registros multiunitarios del nucleo 5p05. La Imea 














Figura 62. Funcidn VS para los cinco primeros estimulos de la serie de las 
diferentes ir^c[i^r\c\as de estimulacidn de los registros multiunitarios de 
Sp5o. La Imea gris indicala maxima coherencia. En el eje de abcisas se 
représenta el tiempo en ms y en el de coordenadas el valor de la funcidn VS.
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4.1.3. Nucleo Sensorial Espinal Interpolar
CaracterizQcion general
Unitarios
En 12 de los 38 registros unitarios obtenidos se estudio la extension y 
distribucion del campo receptivo de la neurona registrada. Los compos receptivos 
de las neuronas del nucleo Sp5i son grandes (7,6 ± 1,14 vibrisas de media), no 
habiendose encontrado ninguna neurona que responda a la estimulacidn de menos de 
3 vibrisas. be estas 12 neuronas, solo el 25% (3 neuronas) responde a la 
estimulacidn de 3 vibrisas, mientras que el 75% de las neuronas responde a mds de 
3 vibrisas (hasta 13 vibrisas).
Las neuronas registradas en Sp5i presentan una actividad alta, al menos en 
comparacidn con los dos nucleos anteriores, en ausencia de estimulacidn sensorial. 
En estas condiciones, la FMb de la poblacidn es de 3,0 ± 1,08 espigas/s, con un 
rango comprendido entre 0 y 32,3 espigas/s. La mayona estdn por debajo de 0,5  
espigas/s (26 registros de 38, 68,4%), mientras que el 31,6% (12 registros) supera 
esta frecuencia de disparo, clasificando las neuronas en si lentes (S), con FMb 
menor de 0,50 espigas/s, y de frecuencia alta de disparo (AF), con FMb mayor de 
0,50 espigas/s. La frecuencia de disparo media en espontdnea del grupo de 
neuronas S es de 0,2 ± 0,03 espigas/s (n = 26), mientras que la del grupo AF es de 
9,2 ± 2,71 espigas/s (n = 12, p = 0,003).
Entre los registros unitarios obtenidos en Sp5i predominan los de tipo 
fdsico (23 registros de 38, 60,5% del total. Figura 63) sobre las de tipo tonico, 
que constituyen el 39,5% (15 registros, figura 64) del total de neuronas 
registradas. La frecuencia media de disparo en condiciones de reposo de las 
neuronas fdsicas es de 3,7 ± 1,71 espigas/s, mientras que la de las unidades tdnicas 
es de 1,9 ± 0,82 espigas/s, sin presentar diferencias significativas (p = 0,34). La 
proporcidn de unidades S y AF entre los grupos de neuronas fdsicas y tdnicas es 
muy similar (69,6% de unidades S en las fdsicas, 16 registros de los 23, y 66,7% de
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unidades S en las tonicas, 10 registres de los 15). Mientras que las neuronas S 
tanto del grupo de las fdsicas como del de las tdnicas muestran FMbs idénticas 
(0,2 ± 0,04 espigas/s y 0,2 ± 0,07 espigas/s respectivamente, p = 0,97), las 
neuronas AF de dichos grupos son muy diferentes (las neuronas AF fdsicas tienen 
FMb de 11,9 ± 4,36 espigas/s y las tdnicas 5,4 ± 1,55 espigas/s, p = 0,1).
El campo receptivo de las unidades tdnicas es algo mayor que el de las 
fdsicas, aunque no hay diferencias significativas entre ambas (8,6 ± 1,72 y 6,9 ± 
1,56 vibrisas, p = 0,5).
La aplicacidn de un puiso de aire de 100 ms de duracidn sobre la vibrisa 
principal evoca de 1 a 40 espigas, con una respuesta media de 7,2 ± 1,29 
espigas/estimulo. Las neuronas tdnicas responden con un mayor numéro de espigas 
(13,0 ± 2,54 espigas/s) a la estimulacidn de 100 ms que las neuronas fdsicas (3,4 ± 
0,49 espigas/s, p = 0,0). Si se compara la magnitud de la respuesta de las neuronas 
de los grupos 5 y AF se puede observer que son muy similares (6,8 ± 1,67 
espigas/estimulo y 8,0 ± 1,96 espigas/estimulo respectivamente. P = 0,69). El 
resultado es el mismo si se comparon las neuronas fdsicas del grupo S con las
neuronas fâsicas del grupo A F (3,2 ± 0,64 espigas/estimulo y 3,7 ± 0,72
espigas/estimulo respectivamente; p = 0,65), asi como si la comparacidn se realiza 
entre las neuronas tdnicas de los grupos S y AF (12,6 ± 3,60 espigas/estimulo y 
13,9 ± 3,03 espigas/estimulo respectivamente; p = 0,82), La respuesta de las 
neuronas tdnicas es siempre significativamente mayor que la de las fdsicas, tanto 
dentro del grupo S (p = 0,01) como dentro del grupo AF (p = 0,01) (tabla I ) .
La respuesta media de las neuronas de Sp5i durante los primeros 14 ms de 
estimulacidn es de 2,8 ± 0,36 espigas/estimulo (con rango comprendido entre 1 y 
10 espigas/estimulo). Esta respuesta también es sustancialmente diferente entre 
neuronas fdsicas y tdnicas (1,7 ± 0,17 espigas/estimulo y 4,6 ± 0,67
espigas/estimulo respectivamente, p = 0,0004), aunque es idéntica entre neuronas 
5 y de AF (2,8 ± 0,44 espigas/estimulo y 2,9 ± 0,66 espigas/estimulo
respectivamente, p = 0,85). Las neuronas S tdnicas responden con 4,5 ± 0,87
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espigas/estimulo, mientras que las fdsicas del mismo grupo lo hacen con 1,7 ± 0,21 
espigas/estimulo (p = 0,006). Las neuronas AF tdnicas responden con 4,7 ± 1,13 
espigas/estimulo, mientras que las fdsicas del mismo grupo lo hacen con 1,7 ± 0,30  
espigas/estimulo (p = 0,006). No hay diferencias en la magnitud de la respuesta 
entre las neuronas fdsicas de los grupos 5 y AF (p = 0 ,86) ni entre las tdnicas de 
los mismos grupos (p = 0,87) (tabla I I ) .
La latencia de la respuesta evocada por la estimulacidn de las vibrisas es 
bastante variable (entre 4 y 18 ms) siendo la LMR de 8,7 ± 0,53 ms. La latencia con 
que las neuronas de tipo fdsico del nucleo Sp5i responden a la estimulacidn 
sensorial es igual a la de las neuronas de tipo tonico (8,9 ± 1,00 ms y 8,5 ± 0,61 ms 
respectivamente, p=0,72). No existen diferencias entre la latencia de la respuesta 
de las unidades S (9,1 ± 0,68 ms) y la de las unidades AF (7,8 ± 0,79 ms, p = 0,13). 
Las neuronas 5 tdnicas tienen una latencia de 9,2 ± 1,31 ms, siendo muy parecida a 
la de las fdsicas del mismo grupo (9,0 ± 0,79 ms, p = 0,86). Las neuronas AF tdnicas 
tienen una latencia de 8,3 ± 1,64 ms, que es algo mayor que la de las fdsicas del 
mismo grupo (7,5 ± 0,80 ms, p = 0,64). Tampoco hay diferencias en la magnitud de 
la respuesta entre las neuronas fdsicas de los grupos S y AF (p = 0,13) ni entre las 
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Figura 63. Registro real de una neurona fdsica (arriba) y su correspondiente histograma 
periestimulo (abajo) para una estimulacion de 100 ms en el nucleo Sp5i. La flécha vertical 
indica el comienzo del estimulo y la barra horizontal su duracidn. El bin del histograma 
periestimulo es de 1 ms.
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Figura 64. Registro real de una neurona tonica (arriba) y su correspondiente histograma 
periestimulo (abajo) para una estimulacidn de 100 ms en el nucleo Sp5i. La flécha vertical 
indica el comienzo del estimulo y la barra horizontal su duracidn. El bin del histograma 




La aplicacidn de un puIso de aire de 100 ms de duracidn sobre la vibrisa 
principal evoca de 2 a 37 espigas en las neuronas del nucleo Sp5i, con una 
respuesta media de 13,0 ± 1,99 espigas/estimulo. La respuesta en los primeros 14 
ms de estimulacidn entre los registros multiunitarios del nucleo Sp5i es de 5,5 ± 
0,60 espigas/estimulo, con un rango comprendido entre 1 y 10 espigas/estimulo. La 
latencia de la respuesta en los registros multiunitarios es de 8,6 ± 0,64 ms (con un 
rango comprendido entre 4 y 15 ms) (tabla IV ).
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Estudio de la magnitud de la respuesta ante estimulos reoetitivos de 
frecuencia fiia
Unitarios
En primer lugar se ha analizado el comportamiento conjunto de la poblacion. 
Para ello, como se muestra en la figura 65A, se ha realizado el histograma 
periestimulo medio de los 38 registros. Como puede observarse, la respuesta para 
cada estimulo de la serie cuando se estimula a frecuencias bajas (< 5 Hz) se 
mantiene mds o menos constante. Sin embargo, para estimulos a mayor frecuencia 
se puede observer como el primer estimulo alcanza la misma magnitud que para 
frecuencias bajas, pero a partir del segundo estimulo la respuesta empieza a 
decrecer hasta alcanzar un valor donde se estabiliza. Ademds, este valor mmimo va 
decreciendo conforme se aumenta la frecuencia de estimulacidn.
Si se realize el histograma periestimulo medio para neuronas fdsicas (figura 
658) y tdnicas (figura 65C) por separado se pueden observer ciertas diferencias. 
El comportamiento general es el mismo: para frecuencias bajas se mantiene la 
amplitud ante cede estimulo de la serie, y para frecuencias altas la estimulacidn 
provoca respuestas de menor magnitud. La diferencia entre estes tipos de 
neuronas es que la disminucidn de la respuesta en las fdsicas se produce a partir de 
los 3 Hz, mientras que en las tdnicas lo hace a partir de los 10 Hz. Ademds, la caida 
de la respuesta en las tdnicas es muy suave, mientras que en las fdsicas es muy 
abrupta. Efectivamente, en estas se puede observer una caida de la magnitud de la 
respuesta muy fuerte  casi desde el segundo estimulo de coda serie de frecuencias. 
En general la respuesta de las neuronas tdnicas es de mayor amplitud (ademds de 
mds duradera) y la adaptacidn es menor.
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Figura 65 Probabilidcd de disparo media de la poblacion total de neuronas del 
nucleo Sp5i (A) y de la poblacion de neuronas fdsicas (B) y tonicas (C).
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Si considérâmes el numéro medio de espigas por estimulo (SR) (figura 66A), se 
observa como se produce una caida exponencial del numéro de espigas/estimulo 
segün aumenta la frecuencia de estimulacion (desde 2,22 espigas/estimulo para 1 
Hz, hasta 0,62 espigas/estimulo para 40 Hz).
Sin embargo, si se observa cada registre por separado, se comprueba que 
casi la totalidad de las neuronas se ajustan a dos patrones (figura 66C). La mayoria 
de estas (20 de 38 registres, 52,6%) se ajustan al patron poblacionah el numéro de 
espigas evocado por coda estimulo cae exponencialmente conforme aumenta la 
frecuencia de estimulacion. En otros cases (17 registres de les 38, 44,7%), 
también se observa esta tendencia a disminuir el valor SR conforme aumenta la 
frecuencia de estimulacion, pero para determinadas frecuencias el numéro de 
espigas aumenta en relacion a frecuencias mds bajas. Cada neurona de este tipo 
puede tener una o varias frecuencias para las que potencia su respuesta, siendo 
muy variadas tante las frecuencias implicadas como las diferentes combinaciones 
de estas; tante que no se han encontrado dos (o mds) neuronas que coincidan. Por 
ultime, en un ünico case de les 38 estudiados, el numéro de espigas evocado por 
coda estimulacion tendia a crecer conforme aumenta la frecuencia de estimulacion.
Las neuronas tonicas presentan un mayor numéro de espigas/estimulo que 
las fdsicas para todas las frecuencias de estimulacion, asi como una mayor 
dispersion (figura 674). En ambos cases el numéro de espigas cae de forma 
exponencial con el aumento de la frecuencia de estimulacion. 41 normalizar el 
numéro de espigas medio respecte al valor mdximo para cada serie de estimulacion 
(figura 678), se observan diferentes comportamientos. Entre 1 y 3 Hz, el numéro 
de espigas decrece mds rdpido en las fdsicas que en las tonicas. Entre 3 y 8 Hz, la 
velocidad de caida es prdcticamente la misma entre ambas poblaciones. Entre 8 y 
20 Hz, de nuevo la tasa de caida es mayor en las neuronas fdsicas, aunque mener 
que en el trame entre 1 y 3 Hz. 4  partir de este punto, la tasa de caida del numéro 
de espigas se iguala entre tonicas y fdsicas, de manera que para 40 Hz la reduccidn 
en el numéro de espigas respecte a la estimulacion a IH z en las neuronas tonicas es
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casi la mitad que en las neuronas fdsicas. En ambos casos, la caida en el numéro de 
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Figura 66 A: Respuesta media evocada por cada estimulo de la serie para las 
diferentes frecuencias en el nücleo Sp5i. En gris se muestra la respuesta de 
cada neurona. En negro se muestra la media de la respuesta y la recta 
exponencial que se ajusta a los datos obtenidos (SR = 0,5 + r
= 1,00). B: en gris, respuesta de los diferentes registros unitarios 
normalizados. En negro, media de los diferentes registros. C: ejemplo de dos 
patrones de respuesta diferentes -  Izquierda, caida exponencial de la 
respuesta con el aumento de la frecuencia de estimulacion. Derecha, caida 

















10 20 30 40









0 10 20 30 5040
Frecuencia de estimulacion (Hz)
Figura 67 A: Respuesta media evocada por cada estimulo de la serie para las 
diferentes frecuencias en el nucleo Sp5i de las neuronas fdsicas (negro) y 
tonicas (gris). B: Igual, con los valores normalizados.
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Si se calcula la funcion RRTF media de todos los registres obtenidos en el nucleo 
Sp5i (figura 4.68A), podemos observar que la tendencia general es una reduccidn 
progresiva de su valor conforme aumenta la frecuencia de estimulacion, es decir, 
las neuronas de este nücleo tienden a adaptor su respuesta al aumentar la 
frecuencia de estimulacion. La caida de la respuesta en funcion de la frecuencia se 
ajusta perfectamente a una funcion exponencial. De este modo, la eficacia en la 
respuesta de estas neuronas ante estimulaciones de 40 Hz es casi cinco veces 
menor que la de estimulaciones de baja frecuencia (1-3 Hz).
Si se estudia coda registre por separado se observan diferentes 
comportamientos. En 18 de las 38 neuronas (47,4%, figura 68B) la funcion RRTF 
cae exponencialmente conforme aumenta la frecuencia de estimulacion. 14 
neuronas (36,8%, figura 68C) siguen este patron, pero a determinadas frecuencias, 
mds 0 menos altos, potencian su respuesta. 2 neuronas (5,3%. Figura 68D) alcanzan 
valores RRTF muy bajos para todas las frecuencias, sin mostror ningün tipo de 
dependencia de la frecuencia de estimulacion. Por ultimo, 4 neuronas de las 38 
(10,5%. Figura 68E) alcanzan valores RRTF muy bajos para casi todo el espectro de 
frecuencias, pero que potencian su respuesta o determinadas frecuencias 
puntuales, al menos en relacion a las frecuencias circundantes.
Si se calcula la funcion RRTF media de las neuronas fdsicas y tonicas por 
separado se hace évidente el diferente comportamiento de unas y otros (figura 
69A). Ambos grupos tienden a adaptarse de forma exponencial al aumentar la 
frecuencia, aunque las fdsicas lo hacen de manera mds acusada. De este modo, el 
valor RRTF a 40 Hz de las tonicas es casi el doble que el de las fdsicas. A partir de 
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Figura 68. A: Funcion RRTF para las diferentes frecuencias de estimulacion 
en el nucleo Sp5i. En gris se muestra la funcion RRTF de cada neurona. En 
negro se muestra la media de dicha funcion y la recta exponencial que se 
ajusta a los datos obtenidos (RRTF = 0,18 + r = 1,00). B-E:
Ejemplos de cada une de los diferentes comportamientos observados en el 
nücleo Sp5i respecto a la funcion RRTF en las diferentes series de 
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Figura 69. A: Funcion RRTF media para cada frecuencia de estimulacion de las neuronas fdsicas 
(negro) y tonicas (gris) del nucleo Sp5i. B: Proporcidn, en tanto por uno, de estimulos que 
generan respuesta en las neuronas fdsicas (negro) y tonicas (gris) de! nucleo Sp5i. C: Funcion 
RRTF media para cada frecuencia de estimulacion de las neuronas fdsicas (negro) y tonicas 
(gris) de! nücleo Sp5i, teniendo en cuenta ünicamente los estimulos que generan respuesta. La 
linea gris mdica ausencia de cambio en todos los casos.
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Las neurones fdsicas tienden a dejar de responder ante estimulos de frecuencia 
alta (figura 69B), de manera que si se calcula la efectividad de cada serie de 
estimulos se observa que en estas neuronas cae de manera exponencial segün 
aumenta la frecuencia de estimulacion. Sin embargo, en las neuronas tonicas esta 
caida es mds suave y de forma lineal. Al comparar las funciones RRTF para las 
distintas frecuencias de estimulacion de neuronas fdsicas y tonicas calculadas a 
partir ünicamente de aquellos estimulos de las diferentes series que provocan 
respuesta (figura 69C), se comprueba que la adaptacidn de las unidades fdsicas es 
menor ahora que la de las tonicas, por lo que la mayor adaptacidn de las primeras 
encontrada se debe casi exclusivamente a una pérdida de la efectividad del 
estimulo y no tanto a una disminucidn del nümero de espigas provocadas por cada 
estfmulo. En ambos casos, para determinadas frecuencias puntuales se produce una 
potenciacidn de la respuesta. En el caso de las fdsicas ocurre para 2 y 12 Hz, y en 
el de las tonicas para 2 y 30 Hz.
En todas las frecuencias estudiadas, en el segundo estimulo se produce un 
descenso muy fuerte  de la funcion RRTF, seguido de un descenso suave en los 
estimulos siguientes (figura 70). Oe hecho, a frecuencias altas (mayores de 3 Hz), 
no se llega a estabilizar dicha funcion. Salvo alguna excepcidn, el aumento de la 
frecuencia  de estimulacion conlleva un aumento de la adaptacidn para todas los 
estimulos de la serie. El valor de la funcion RRTF en el segundo estimulo es muy 
parecido entre las 13 frecuencias. Conforme aumenta el nümero de estimulos a lo 
largo de la serie, aumentan las diferencias entre los valores RRTF de las 
diferentes frecuencias de estimulacion, de manera que en el quinto estimulo a cada 
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Figura 70. Funcion RRTF para los cinco primeros estimulos de la serie de las 
diferentes frecuencias de estimulacion para el total de neuronas (arriba), las 
neuronas fdsicas (centro) y tonicas (abajo) del nucleo Sp5i. La Imea gris 
indica ausencia de cambio. En el eje de abcisas se représenta el tiempo en ms 
y en el de coordenadas el valor de RRTF.
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En el 57,9% (22 de 38 registres) el valor de la funcion TSR aumenta de forma 
exponencial en funcion de la frecuencia de estimulacion (Figura 71A) hasta 
alcanzar un valor mdximo para 40 Hz, que oscila entre 17 y 1065 espigas en cada 
caso. En el resto de los registros (16 de 38 registros, 42,1%) se observa un 
aumento del valor de la funcion TSR para frecuencias intermedias, y una caida para 
frecuencias altas (filfrado band-pass. Figura 718). La media de estas neuronas 
muestra un mdximo en 15 Hz. La mayoria de las neuronas que muestran este 
comportamiento son de tipo fdsico (13 de las 16), por lo que la funcion TSR media 
de neuronas fdsicas y tonicas es muy diferente, siendo el aumento de dicha funcion 
en las tonicas siempre mayor que en las fdsicas (figura 71C).
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Figura 71. Funcion TSR para las d ife ren tes  frecuencias de estimulacion en el nücleo 5p5i. A: Registros individual 
(gris) y media del to ta l de neuronas y funcion exponencial que se ajusta  a los valores obtenidos (negro, TSR = 5,1 
1 1 6 (T e "°°^  frecuencia^   ^ _ 0 ,9 9 ). B: Medio de los registros que muestran una am plif icacion de la respuesta en valor 
intermedios de frecuencia de estimulacion. En gris se muestran los registros ind ividuals y en negro la media. C 




En el histograma periestimulo medio de los 20 registros multiunitarios 
puede observase que la respuesta para cada frecuencia de estimulacion se 
mantiene constante e igual al primer estimulo de la serie para frecuencias menores 
de 3 Hz (figura 72). Para frecuencias superiores se produce una caida en la 
probabilidad de disparo a partir del segundo estimulo de la serie. Este valor mmimo 
es coda vez menor segün aumenta la frecuencia de estimulacion.
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Figura 72. Probabilidad de disparo media de la poblacion total de registres 
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Figura 73 A: Respuesta media evocada por coda estimulo de la serie para las 
diferentes frecuencias en los registros multiunitarios del nücleo Sp5i. En gris 
se muestra la respuesta de cada registre multiunitario. En negro se muestra 
la media de la respuesta y la recta exponencial que se ajusta a los datos 
obtenidos (SR = 1,1 + r = 0,98). B: en gris, respuesta de los
diferentes registros multiunitarios normalizados. En negro, media de los 
diferentes registros. C: Ejemplo de registro con caida exponencial. D: Ejemplo 




Si se cuantifica este comportamiento como numéro de espigas medio por estimulo 
(figura 73A), se observa claramente como se produce una caida exponencial del 
nümero de espigas evocadas por coda estimulo segün aumenta la frecuencia de 
estimulacion: desde 5,0 espigas/estimulo a 1 Hz, hasta 1,6 espigas/estimulo a 40  
Hz. Sin embargo, si se observa cada registro por separado, se comprueba que 
todos se ajustan a dos patrones: La mitad de los registros (10 registros de los 20) 
tiene una tendencia a disminuir su nümero de espigas conforme aumenta la 
frecuencia de estimulacion (figura 73b), pero para determinadas frecuencias 
(diferentes en cada caso) el nümero de espigas aumenta en relacion a frecuencias 
mds bajas. En la otra mitad el nümero de espigas evocado por coda estimulo cae 
exponencialmente conforme aumenta la frecuencia de estimulacion (figura 73C).
Si se calcula la funcion RRTF media de todos los registros obtenidos en el 
nücleo 5p5i (figura 74), podemos observar que la tendencia general es una 
reduccidn progresiva de su valor conforme aumenta la frecuencia de estimulacion. 
La caida de la respuesta en funcion de la frecuencia se ajusta perfectamente a una 
funcion exponencial.
Si se estudia cada registro por separado se puede observar que, aunque en 
todos ellos la tendencia es a adaptar la respuesta ante estimulaciones de 
frecuencia alta, en la mayoria de los registros obtenidos (17 de 20, 85%) existen 
una 0 varias frecuencias de estimulacion que inducen una potenciacidn.
En todas las frecuencias estudiadas, en el segundo estimulo se produce un 
descenso muy fuerte  de la funcion RRTF, seguido de un descenso suave en los 
estimulos siguientes (figura 75). be hecho, a frecuencias altas (mayores de 3 Hz), 
no se llega a estabilizar dicha funcion. Salvo alguna excepcidn, el aumento de la 
frecuencia de estimulacion conlleva un aumento de la adaptacidn para todas los 
estimulos de la serie. En el segundo estimulo, los valores RRTF para las distintas 




El valor de la funcion TSR media del con junto de registros multiunitarios 
aumenta de forma exponencial segün lo hace la frecuencia de estimulacion hasta 
alcanzar un valor mdximo (Figura76). Al igual que en los registros unitarios, en 
algunos registros multiunitarios se observa un comportamiento caractenstico de 
un filtro  band-pass. Concretamente, el 40% de los registros (8 de los 20) muestra 
este tipo de comportamiento (figura 76), con un pico claro en 15 Hz; mientras que 
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Figura 74 Funcion RRTF para las diferentes frecuencias de estimulacion de los registros 
multiunitarios del nücleo Sp5i. En gris se muestra la funcion RRTF de coda registro. En negro 
se muestra la media de dicha funcion y la recta exponencial que se ajusta a los datos 





















Figura 75. Funcion RRTF para los cinco primeros estimulos de la serie de las 
diferentes frecuencias de estimulacion para los registros multiunitarios de 
Sp5i. La linea gris indica ausencia de cambio. En el eje de abcisas se 
représenta el tiempo en ms y en el de coordenadas el valor de RRTF.
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Figura 76. A: Funcion TSR para cada estimulo de la serie de las diferentes frecuencias de 
estimulacion para los registros multiunitarios del nücleo 5p5i. En gris se muestran los 
registros individuales, en negro el valor medio y la funcion exponencial que se ajusta a los 
valores obtenidos (TSR = 6,7 + 221(l-e'°°®^ frecuencia^  p _  o,99). B: Funcion TSR para los 
registros del nücleo Sp5i que muestran una amplificacion de la respuesta en valores 
intermedios de frecuencia de estimulacion. En gris se muestran los registros individuales 
y en negro la media.
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Estudio de! tiempo de la respuesta ante estimulos répétitives de frecuencia fiia
Unitarios
En las 38 neurones, el voler medio de la latencia a coda frecuencia de 
estimulacion, asi como su dispersion, aumenta con dicha frecuencia (figura 77A), 
aunque a partir de los 15 Hz tiende a estabilizarse.
El aumento de la latencia media de las neuronas fdsicas y tonicas présenta 
un comportamiento diferente. Excepto en el caso de estimulaciones a 1 Hz, la 
latencia de las neuronas fdsicas es siempre mayor que la de las tonicas (figura 
78A). Entre 1 y 3 Hz de estimulacion, la latencia en las unidades fdsicas aumenta 
de forma muy rdpido mientras que en las unidades tonicas la latencia no varia 
(figura 78B). Entre 3 y 15 Hz, la latencia en ambos tipos de células aumenta en 
funcion de la frecuencia de estimulacion de forma parecido. Una vez llegadas a 
esta frecuencia de estimulacion, en las unidades fdsicas se estabiliza el aumento 
de la frecuencia, mientras que en las tonicas sigue aumentando, aunque de forma 
mds suave. De este modo, para frecuencias de estimulacion de 40 Hz, apenas hay 
diferencias en el aumento de la latencia entre las unidades tonicas y las fdsicas.
El aumento de la adaptacidn, medido con la funcion RRTF, con la frecuencia 
de estimulacion estd correlacionado con el aumento de la latencia de la respuesta 
en el conjunto de neuronas (RRTF = 1,45 -  0,50latencia; r = 0,99. Figura 79)). 
También se cumple esta relacion en neuronas fdsicas (RRTF = 1,45 -  0,49latencia; r 
= 0,98) y tonicas (RRTF = 1,44 -  0,53latencia; r = 0,94).
En cuanto al comportamiento dindmico del aumento de latencia a lo largo de 
la serie de estfmulos, se produce un aumento notable en el segundo estimulo a 
todas las frecuencias de estimulacion, y aumentos mds leves a lo largo del resto de 
estimulos de la serie (figura 80). En general, el aumento de la frecuencia de 
estimulacion conlleva un aumento de la latencia en todos los estimulos de la serie, 
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Figura 77 A: Latencia de la respuesta evocada por las diferentes frecuencias 
de estimulacion en las neuronas del nücleo Sp5i. En gris se muestra la latencia 
de cada neurona. En negro se muestra la media de la respuesta. B: en gris, 
latencia de los diferentes registros unitarios normalizados. En negro, media 
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Figura 78 A: Latencia media de la respuesta evocada por cada estimulo de la 
serie para las diferentes frecuencias de estimulacion en las neuronas fdsicas 
(negro) y tonicas (gris) del nücleo Sp5i. B: Igual, con los valores normalizados. 
La Imea gris horizontal indica ausencia de cambio.
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Figura 79 Relacion entre la funcion RRTF y la latencia media de respuesta 
normalizada del total de neuronas (izquierda), de las neuronas fdsicas (centro) 
y de las neuronas tonicas (derecha) del nücleo Sp5i. En el interior se muestran 
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Figura 80. Latencia de respuesta para los cinco primeros estimulos de la serie 
de las diferentes frecuencias de estimulacion para el total de neuronas 
(arriba), las neuronas fdsicas (centro) y tonicas (abajo) del nucleo Sp5i. La 
linea gris indica ausencia de cambio. En el eje de abcisas se représenta el 
tiempo en ms y en el de coordenadas el valor de la latencia normalizada.
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En cuanto a la consistencia temporal, medida por la funcion VS, en la figura 81A se 
muestra como ante estimulaciones de baja frecuencia la respuesta estd en una 
fase muy constante en relacion con el estimulo, mientras que al aumentar la 
frecuencia de estimulacion disminuye la consistencia temporal, de manera que a 40  
Hz el valor de la funcion VS es 0,6. Si se estudia cada neurona por separado se 
puede observar que el comportamiento ante altas frecuencias es muy variable, 
teniendo algunas neuronas mayor consistencia temporal en estas frecuencias de 
estimulacion que otras.
El comportamiento de tonicas y fâsicas de nuevo es muy diferente (figura 
81B). En las neuronas tonicas pueden diferenciarse dos tipos de comportamientos. 
Por un lado, la mayoria de las neuronas tonicas (11 de las 15, 73,3%) pierden algo de 
consistencia temporal con el aumento de la frecuencia de estimulacion, aunque 
nunca lo hacen por debajo de 0,6. Por otro lado, unas pocas neuronas tonicas 
pierden consistencia temporal desde frecuencias de estimulacion muy bajas, 
alcanzando valores VS cercanos a 0 a 40 Hz. Las neuronas fdsicas, por el contrario, 
presentan mucha variabilidad. Algunas se comportan como las tonicas (13 de las 23, 
56,5%) perdiendo coherencia temporal con el aumento de la frecuencia de 
estimulacion pero de forma muy paulatina, mientras que otras alcanzan valores VS 
muy cercanos a cero (10 de las 23).
En el segundo estimulo de cada serie de estimulacion se produce una 
disminucidn del valor de la funcion VS segun aumenta la frecuencia de estimulacion. 
Este aumento es notorio sobre todo a partir de 15 Hz. Después del segundo 
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Figura 81. A: Funcion VS de cada neurona individual (en gris) y media de la 
poblacion de neuronas del nücleo SpI5. B: Media de la funcion VS de las 
neuronas fâsicas (negro) y tonicas (gris) del nücleo Sp5i. En ambos casos, la 
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Figura 82. Funcion VS para los primeros cinco estimulos de la serie de las 
diferentes frecuencias de estimulacion para el total de neuronas (arriba), las 
neuronas fdsicas (centro) y tonicas (abajo) del nucleo 5p5i. La Imea gris 
indicala maxima coherencia. En el eje de abcisas se représenta el tiempo en 




En la mayona de los registros multiunitarios obtenidos (16 de 20, 80%), la 
latencia de la respuesta aumenta al aumentar la frecuencia de estimulacion (figura
83). Sin embargo, en 3 registros se da el fenomeno contrario; incluso en 1 registro 
no hay cambio alguno de la latencia de la respuesta con la frecuencia de 
estimulacion. El cambio de la latencia media de los 20 registros con el aumento de 
la frecuencia se ajusta a un crecimiento exponencial hasta alcanzar un valor 
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Figura 83 A: Latencia de la respuesta evocada por las diferentes frecuencias 
de estimulacion en los registros multiunitarios de SpI5. En gris se muestra la 
latencia de cada registro. En negro se muestra la media de la respuesta. B: en 
gris, latencia de los diferentes registros multiunitarios normalizados. En 




El aumento de la adaptacidn, medido con la funcion RRTF, con la frecuencia 
de estimulacion correlaciona con el aumento de la latencia de la respuesta (figura
84).
Figura 84 Relacion entre la funcion RRTF y la 
latencia media de respuesta normalizada del total de 
registros multiunitarios En el interior se muestran 
las funciones que las relacionan( r =0,98)I
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En cuanto al comportamiento dindmico del aumento de latencia a lo largo de 
la serie de estimulos, se produce un aumento notable en el segundo estfmulo a 
todas las frecuencias de estimulacion, y aumentos mds leves a lo largo del resto de 
estimulos de la serie (figura 85). En general, el aumento de la frecuencia de 
estimulacion conlleva un aumento de la latencia en todos los estimulos de la serie, 
aunque existen varias excepciones. Existe un aumento de la dispersion de los 
valores de latencia a lo largo de la serie de estimulos. Se pueden diferenciar dos 
grupos en funcion de los valores de latencia, uno entre 1 y 10 Hz, excepto 8 Hz, y 
otro entre 12 y 40 Hz, ademds de 8 Hz.
En la figura 86 se muestra como ante estimulaciones de baja frecuencia la 
respuesta estd en una fase muy constante en re\ac\6n con el estfmulo, mientras que 
ante estimulaciones de alta frecuencia se pierde la consistencia temporal, 
disminuyendo esta al aumentar la frecuencia de estimulacion. De este modo la 
funcion V5 disminuye desde 1 a 1 Hz hasta 0,5 a 40 Hz. Si se estudia cada reg istre  
multiunitario por separado se puede observar que el comportamiento ante altas 
frecuencias es muy variable.
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En el segundo estimulo de coda serie de estimulacion se produce una 
disminucion continua del valor de la funcion VS segün aumenta la frecuencia de 
estimulacion (figura 87). Este aumento es notorio sobre todo a partir de 15 Hz. 
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Figura 85. Latencia de respuesta para los cinco primeros estimulos de la serie 
de las diferentes frecuencias de estimulacion para los registros 
multiunitarios de Sp5i. La Imea gris indica ausencia de cambio. En el eje de 
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Figura 86 Funcion VS de coda registres multiunitario individual (en gris) y 
media de la poblacion de registres multiunitaries del nüclee Sp5i (negre). La 
linea gris herizental représenta el maxime de ceherencia temperal.
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Figura 87. Funcion VS para les cince primeres estfmules de la serie de las 
diferentes frecuencias de estimulaciôn para les registres multiunitaries de 
Sp5i. La Imea gris indicala maxima ceherencia. En el eje de abcisas se 
représenta el tiempe en ms y en el de ceerdenadas el valer de la funcion VS.
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4.1.4. Nùcleo Sensorial Espinal Caudal
CaracferizQcion general
Unitarios
En 10 de los 24 registres unitarios obtenidos se estudio la extension y 
distribucion del campo receptive de la neurona registrada. Los campes réceptives 
de las neurenas del nüclee Sp5c sen pequehes (2,7 ± 0,50 vibrisas de media). De 
estas 10 neurenas, el 40% (4 neurenas) respende a la estimulaciôn de 1 vibrisa, el 
20% (2 neurenas) a la de 3 vibrisas; el 30% (3 neurenas) a la de 4 vibrisas y 1 
neurona a la de 5 vibrisas.
Las neurenas registradas en Sp5c presentan una actividad alta en ausencia 
de estimulaciôn sensorial. En estas cendicienes, la FMD de la poblacion es de 4,3 ± 
2,16 espigas/s, cen un range cemprendide entre 0 y 44,2 espigas/s. La mayerîa 
esta per debaje de 0,1 espigas/s (16 registres de 24, 66,7%), mientras que el 
33,3% (8 registres) supera las 1,2 espigas/s. De este mode se han clasificade estas 
neurenas en si lentes (S), cen FMD mener de 0,1 espigas/s, y de frecuencia alta de 
dispare (AF), cen FMD mayor de 1,2 espigas/s. La frecuencia de dispare media en 
espentdnea del grupe de neurenas S es de 0,04 ± 0,012 espigas/s (n = 16), mientras 
que la del grupe AF es de 12,7 ± 5,55 espigas/s (n = 8, p = 0,03).
Entre les registres unitarios ebtenides en Sp5c existen tantes de tipe 
fdsice (13 de 24, 54,2%. Figura 88) ceme de tipe tonice (11 de 24, 45,8%. Figura 
89). La frecuencia media de dispare en cendicienes de repose de las neurenas 
fdsicas es de 5,9 ± 3,80 espigas/s, mientras que la de las unidades tdnicas es de
2,3 ± 1,49 espigas/s, sin presenter diferencias significatives (p = 0,2). La 
prepercidn de unidades S y AF entre les grupes de neurenas fdsicas y tdnicas es 
muy similar (61,5% de unidades S en las fdsicas, 8 registres de les 13, y 72,7% de 
unidades S en las tdnicas, 8 registres de les 11). Mientras que las neurenas S tante 
del grupe de las fdsicas ceme del de las tdnicas muestran FMDs idénticas (0,05 ± 
0,015 espigas/s y 0,04 ± 0,018 espigas/s respectivamente, p = 0,6), las neurenas
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AF de dichos grupos son muy diferentes (las neuronas AF fasicas tienen FMD de
15,3 ± 8,78 espigas/s y las tdnicas 8,4 ± 3,97 espigas/s, p = 0,6). El campo 
receptive de las unidades fdsicas y tdnicas es muy parecide (2,3 ± 0,75 y 3,0 ± 
0,68 vibrisas respectivamente, p = 0,5).
La aplicacidn de un puise de aire de 100 ms de duracidn sobre la vibrisa 
principal eveca de 1 a 48 espigas, cen une respuesta media de 7,6 ± 2,04 
espigas/estîmule. Las neurenas tdnicas responden cen un mayor numéro de espigas 
(11,8 ± 3,84 espigas/s) a la estimulaciôn de 100 ms que las neurenas fdsicas (4,1 ± 
1,42 espigas/s, p = 0,04). Si se compara la magnitud de la respuesta de las 
neurenas de les grupes 5  y AF se puede observer que son idénticas (7,6 ± 2,85 
espigas/estîmule y 7,7 ± 2,48 espigas/estîmule respectivamente, p = 1). El 
resultade es el misme si se cemparan las neurenas tdnicas del grupe 5 cen las 
neurenas tdnicas del grupe AF (12,7 ± 5,20 espigas/estîmule y 9,4 ± 3,74 
espigas/estîmule respectivamente, p = 0,7). Sin embargo, las neurenas fàsicas del 
grupe 5 presentan respuestas de mener magnitud que las neurenas fdsicas del 
grupe AF (2,4 ± 0,46 espigas/estîmule y 6,7 ± 3,51 espigas/estîmule 
respectivamente, p = 0,07). La respuesta de las neurenas tdnicas del grupe 5 es 
significativamente mayor que la de las fdsicas del misme grupe (p = 0,04), mientras 
que la respuesta de las neurenas AF fdsicas y tdnicas es similar (p = 0,3) (tabla I) .
La respuesta media de las neurenas de Sp5c durante les primeres 14 ms de 
estimulaciôn es de 2,8 ± 0,50 espigas/estîmule (cen range cemprendide entre 1 y 11 
espigas/estîmule). Este case ne hay una gran diferencia en el cempertamiente 
entre unidades fdsicas y tdnicas (2,1 ± 0,50 espigas/estîmule y 3,6 ± 0,88  
espigas/estîmule respectivamente, p = 0,13): y tampece en el cempertamiente de 
las unidades 5  y AF (2,6 ± 0,65 espigas/estîmule y 3,1 ± 0,81 espigas/estîmule 
respectivamente, p = 0,9). La magnitud de la respuesta de las neurenas fdsicas AF 
es el deble que la de las fâsicas del grupe S (3,0 ± 1,20 espigas/estîmule y 1,5 ± 
0,25 espigas/estîmule respectivamente, p =0,15), mientras que el cempertamiente 
de las unidades tdnicas de les grupes 5 y AF es muy similar (3,7 ± 1,17
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espigas/estimulo y 3,2 ± 1,12 espigas/estîmulo respectivamente, p = 0,8). La 
magnitud de la respuesta de las neuronas fdsicas y tdnicas del grupo S es 
diferente (p = 0,05), mientras que la de las neuronas fdsicas y tdnicas del grupo AF 
es idéntica (p = 0,9) (tabla I I ) .
La latencia de la respuesta evocada por la estimulaciôn de las vibrisas es 
bastante variable (entre 5 y 21 ms) siendo la LMR de 8,6 ± 0,82 ms. La latencia con 
que las neuronas de tipo fdsico del nucleo Sp5c responden a la estimulaciôn 
sensorial es igual a la de las neuronas de tipo tdnico (8,7 ± 1 ,07  ms y 8,5 ± 1,31 ms 
respectivamente, p=0,9). No existen diferencias entre la latencia de la respuesta 
de las unidades S (8,2 ± 0,80 ms) y la de las unidades AF (9,5 ± 1,92 ms, p = 0,5). 
Las neuronas S tdnicas tienen una latencia de 7,6 ± 0,64 ms, siendo muy parecida a 
la de las fdsicas del mismo grupo (8,8 ± 1,48 ms, p = 0,5). Las neuronas AF tdnicas 
tienen una latencia de 10,8 ± 4,86 ms, que es algo mayor que la de las fdsicas del 
mismo grupo (8,6 ± 1,69 ms, p = 0,3). Tampoco hay diferencias en la magnitud de la 
respuesta entre las neuronas fdsicas de los grupos 5 y AF (p = 1) ni entre las 
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Figura 88. Registre real de una neurona fdsica (arriba) y su correspondiente histograma 
periestimulo (abajo) para una estimulaciôn de 100 ms en el nucleo Sp5c. La flécha vertical 
Indica el comienzo del estimulo y la barra horizontal su duracidn. El bin del histograma 
periestimulo es de 1 ms.
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Figura 89. Registre real de una neurona tdnica (arriba) y su correspondiente histograma 
periestimulo (abajo) para una estimulaciôn de 100 ms en el nucleo SpC5. La flécha vertical 
indica el comienzo del estimulo y la barra horizontal su duracidn. El bin del histograma 




La aplicacidn de un puiso de aire de 100 ms de duracidn sobre la vibrisa 
principal evoca de 2 a 22 espigas en los registros multiunitarios de Sp5c, con una 
respuesta media de 18,5 ± 2,07 espigas/estimulo. La respuesta en los primeros 14 
ms de estimulaciôn entre los registros multiunitarios del nucleo Sp5c es de 6,7 ± 
0,64 espigas/estimulo, con un rango comprendido entre 1 y 8  espigas/estimulo, y 
una latencia de su respuesta de 7,2 ± 0,40 ms, con un rango comprendido entre 4 y 
18 ms (tabla IV ).
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Estudio de la maonitud de la respuesta ante estfmulos repetitivos de 
frecuencia fiia
Unitarios
En primer lugar se ho analizado el comportamiento conjunto de la poblacion. 
Para ello, como se muestra en la figura 90A, se ha realizado el histograma 
periestimulo medio de los 38 registros. Como puede observarse, la respuesta para 
cada estimulo de la serie cuando se estimula a frecuencias bajas (< 5 Hz) se 
mantiene mds o menos constante. Sin embargo, para estimulos a mayor frecuencia 
se puede observer como el primer estimulo alcanza la misma magnitud que para 
frecuencias bajas, pero a partir del segundo estimulo la respuesta empieza a 
decrecer hasta alcanzar un valor donde se estabiliza. Ademds, este valor mmimo va 
decreciendo conforme se aumenta la frecuencia de estimulaciôn.
Si se realize el histograma periestimulo medio para neurones fasicas y 
tdnicas por separado se pueden observer ciertas diferencias. En las neurones 
fdsicas (figura  90B) aumenta la probabilidad de disparo très el primer estimulo 
entre 1 y 3 Hz. Entre 5 Hz y 8  Hz se mantiene la probabilidad de disparo, 
mientras que para 10 Hz y 12 Hz se produce un aumento inicial de la probabilidad 
de disparo durante 2-3 estimulos, seguido de une disminucidn de dicha 
probabilidad. A partir de 15 Hz solo se puede observer una disminucidn de la 
probabilidad de disparo, que desciende de forma muy brusca ya en el segundo 
estimulo. Esta disminucidn es mayor cuanto mayor es la frecuencia de estimulaciôn. 
El comportamiento de las neuronas tdnicas es mds sencillo (figura 90C). Entre 1 Hz 
y 3 Hz no hay ninguna variacidn de la probabilidad de disparo. A partir de los 5 Hz, 
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Figura 90 Probabilidad de disparo media de la poblacion total de neuronas del 
nucleo Sp5c (A) y de la poblacion de neuronas fdsicas (B) y tdnicas (C).
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Si considérâmes el numéro medio de espigas por estimulo (SR) (figura 91A), se 
observa como se produce una caîda exponencial del numéro de espigas/estimulo 
segün aumenta la frecuencia de estimulaciôn (desde 2,08 espigas/estimulo para 1 
Hz, hasta 0,76 espigas/estimulo para 40 Hz). Sin embargo, si se observa cada 
registre por separado, se comprueba que casi la totalidad de las neuronas se 
ajustan a dos patrones (figura 91C). En la mayoria de ellas (15 de 24 registros, 
62,5%) el numéro de espigas evocado por coda estimulo cae exponencialmente 
conforme aumenta la frecuencia de estimulaciôn. En otros cases (8  registros de los 
24, 33,3%), también se observa esta tendencia a disminuir el valor SR conforme 
aumenta la frecuencia de estimulaciôn, pero para determinadas frecuencias el 
numéro de espigas aumenta en relacion a frecuencias mds bajas. Cada neurona de 
este tipo puede tener una o varias frecuencias para las que potencia su respuesta, 
siendo muy variadas tanto las frecuencias implicadas (se han encontrado 
potenciaciones a 2, 3, 5, 10 y 15 Hz) como las diferentes combinaciones de estas; 
tanto que no se han encontrado dos (o mds) neuronas que coincidan. Por ultimo, en 
un unico caso de los 24 estudiados, el numéro de espigas evocado por coda 
estimulaciôn no tiene ninguna relacion con la frecuencia de estimulaciôn.
Las neuronas tdnicas presentan un mayor numéro de espigas/estimulo que 
las fdsicas para todas las frecuencias de estimulaciôn, asi como una mayor 
dispersion (figura 92A). En ambos casos el numéro de espigas cae de forma 
exponencial con el aumento de la frecuencia de estimulaciôn. Al normalizar el 
numéro de espigas medio respecto al valor mdximo para cada serie de estimulaciôn 
(figura 92B), se observan diferentes comportamientos. Entre 1 y 3 Hz, el numéro 
de espigas decrece mds rdpido en las fdsicas que en las tdnicas. Entre 3 y 8  Hz, en 
las fdsicas apenas cambia el numéro de espigas y a partir de 8  Hz cae 
exponencialmente, excepto en 15 Hz, donde aumenta el numéro de espigas. En las 
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Figura 91 A: Respuesta media evocada por cada estimulo de la serie para las diferentes 
frecuencias en el nucleo Sp5c. En gris se muestra la respuesta de cada neurona. En negro se 
muestra la media de la respuesta y la recta exponencial que se ajusta a los datos obtenidos (SR 
= 0,6 + 1 5ie-o,o55frccuencia  ^ _ 1 QQ}. B: en gris, respuesta de los diferentes registros unitarios 
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Figura 92 A: Respuesta media evocada por cada estimulo de la serie para las 
diferentes frecuencias en el nucleo Sp5c de las neuronas fdsicas (negro) y 
tdnicas (gris). B: Igual, con los valores normalizados .
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Si se calcula la funcion RRTF media de todos los registros obtenidos en el nucleo 
5p5c (figura 93A), podemos observar que la tendencia general es una reduccion 
progresiva de su valor conforme aumenta la frecuencia de estimulaciôn, es decir, 
las neuronas de este nucleo tienden a adaptor su respuesta al aumentar la 
frecuencia de estimulaciôn. La caida de la respuesta en funcion de la frecuencia se 
ajusta perfectamente a una funcion exponencial. De este modo, la eficacia en la 
respuesta de estas neuronas ante estimulaciones de 40 Hz es la mitad que la de 
estimulaciones de baja frecuencia (1-3 Hz), pasando de 0,86 a 1 Hz a 0,33 a 40 Hz.
Si se estudio coda registre por separado se observan diferentes 
comportamientos. En 9 de las 24 neuronas (37,5%, figura 93B) la funcion RRTF cae 
exponencialmente conforme aumenta la frecuencia de estimulaciôn. 11 neuronas 
(45,8%, figura 93C) siguen este patron, pero a determinadas frecuencias, mds o 
menos altos, potencian su respuesta. 2  neuronas (8,3%) alcanzan valores RRTF muy 
bajos para todas las frecuencias, sin mostror ningun tipo de dependencia de la 
frecuencia de estimulaciôn. Por ultimo, otros 2 neuronas (8,3%) alcanzan valores 
RRTF muy bajos para casi todo el espectro de frecuencias, pero que potencian su 
respuesta a determinadas frecuencias puntuales, al menos en relacion a las 
frecuencias circundantes.
Si se calcula la funcion RRTF media de las neuronas fdsicas y tdnicas por 
separado se hace évidente el diferente comportamiento de unas y otros (figura 
94A). Ambos grupos tienden a adaptarse de forma exponencial al aumentar la 
frecuencia, aunque las fdsicas lo hacen de manera mds acusada, siendo siempre 
menor la adaptacidn en las neuronas tdnicas que en las fdsicas. De este modo, 
aunque el valor de RRTF a 1 Hz es similar en ambos poblaciones (0,8 en las fdsicas 
por 0,9 en las tdnicas), las fdsicas alcanzan un valor de RRTF medio mucho menor 
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Figura 93. A: Funcion RRTF parc las diferentes frecuencias de estimulaciôn 
en el nucleo Sp5c. En gris se muestra la funcion RRTF de coda neurona. En 
negro se muestra la media de dicha funcion y la recta exponencial que se 
ajusta a los datos obtenidos {RRTF- 0,29 + , r  = 0,99). B y C:
Ejemplos de dos comportamientos observados en el nucleo Sp5c respecto a la 
funcion RRTF en las diferentes series de estimulaciôn a distintas frecuencias.
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Figura 94. A\ Funcion RRTF medio para coda frecuencia de estimulaciôn de las neuronas fdsicas (negro) y 
tdnicas (gris) del nucleo Sp5c. B: Proporcidn, en tanto  por uno, de estimulos que generan respuesta en las 
neuronas fdsicas (negro) y tdnicas (gris) del nucleo Sp5c. C: Funcion RRTF media para coda frecuencia de 
estimulaciôn de las neuronas fdsicas (negro) y tdnicas (gris) del nucleo Sp5c, teniendo en cuenta 
unicamente los estimulos que generan respuesta. La Imea gris mdica ausencia de cambio en todos los casos.
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Las neuronos fàsicas tienden a dejar de responder ante estimulos de frecuencia 
alto (figura 94B), de manera que si se calcula la efectividad de coda serie de 
estimulos se observa que en estas neuronas cae de manera exponencial segün 
aumenta la frecuencia de estimulaciôn. Sin embargo, en las neuronas tonicas esta 
caida es mds suave y de forma lineal. Al comparar las funciones RRTF para las 
distintas frecuencias de estimulaciôn de neuronas fdsicas y tdnicas calculadas a 
partir unicamente de aquellos estimulos de las diferentes series que provocan 
respuesta (figura 94C), se comprueba que la adaptacidn de las unidades fdsicas es 
menor ahora que la de las tdnicas (RRTF = 0,85 y RRTF = 0,65 a 40 Hz para los 
registros fàsicas y tdnicos respectivamente), por lo que la mayor adaptacidn de las 
primeras encontrado se debe casi exclusivamente a una perd i do de la efectividad 
del estimulo y no tanto a una disminucidn del numéro de espigas provocadas por 
coda estimulo. En las fdsicas se produce ahora una potenciacidn a 12  Hz.
Para 1 y 2  Hz, el valor de la funcion RRTF para los distintos estimulos de la 
serie es igual (figura 95). A frecuencias superiores en el segundo estimulo se 
produce un descenso muy fuerte de la funcion RRTF, seguido de un descenso suave 
en los estimulos siguientes. Salvo alguna excepcidn (8  Hz), el aumento de la 
frecuencia de estimulaciôn conlleva un aumento de la adaptacidn para todos los 
estimulos de la serie. En el segundo estimulo, los valores RRTF para las distintas 
frecuencias estdn muy agrupados, aumentando su dispersion conforme lo hace el 
numéro de estimulos.
En el 79,2% (19 de 24 registros) el valor de la funcion TSR aumenta de 
forma exponencial en funcion de la frecuencia de estimulacidn (Figura 96A) hasta 
alcanzar un valor mdximo para 40 Hz. En el resto de los registros (5 de 24 
registros, 28,8%) se observa un aumento del valor de la funcion TSR para 
frecuencias inter médias (con un mdximo en 15 Hz) y una caida para frecuencias 
altas (filtrado band-pass. Figura 96B). Todas las neuronas que muestran este 
comportamiento son de tipo fdsico, por lo que la funcion TSR media de neuronas
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fdsicas y tdnicas es muy diferente, siendo el aumento de dicha funcion en las 













































Figura 95. Funcion RRTF para los cinco primeros estimulos de la serie de las 
diferentes frecuencias de estimulacidn para el total de neuronas (arriba), las 
neuronas fdsicas (centro) y tdncias (abajo) del nucleo Sp5c. La Imea gris 
indica ausencia de cambio. En el eje de abcisas se représenta el tiempo en ms 
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Figura 96. Funcion TSR para las diferentes frecuencias de estimulaciôn en el nucleo 5p5c. A: Registr 
individuales (gris) y media del total de neuronas y funcion exponencial que se ajusta a los valor 
obtenidos (negro, TSR = 3,5 + 163 -g OosAfrecuenca^  ^  ^= 0,99). B: Media de los registros que muestran u 
amplificacion de la respuesta en valores intermedios de frecuencia de estimulaciôn. En gris se muestr 




En el histograma periestimulo medio de los 21  registros multiunitarios 
puede observase que la respuesta para cada frecuencia de estimulaciôn se 
mantiene constante e igual al primer estimulo de la serie para frecuencias menores 
de 3 Hz (figura 97). Para estimulos de mayor frecuencia se produce una caida en la 
probabilidad de disparo a partir del segundo estimulo de la serie hasta alcanzar un 
valor mmimo que disminuye segün aumenta la frecuencia de estimulaciôn.
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40 Hz U
Figura 97. Probabilidad de disparo media de la poblacion total de registros 
multiunitarios del nucleo Sp5c.
Si se cuantifica este comportamiento como numéro de espigas medio por 
estimulo (figura 98), se observa claramente como se produce una caida exponencial 
del numéro de espigas evocadas por cada estimulo segün aumenta la frecuencia de 
estimulaciôn (desde 2,9 espigas/estimulo para 1 Hz, hasta 0,7 espigas/estimulo 
para 40 Hz). Sin embargo, si se observa cada registre por separado, se comprueba 
que la mayoria se ajustan a dos patrones: en 10 de los 21 registros (47,6%) el 
nümero de espigas evocado por coda estimulo cae exponencialmente conforme
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aumenta la frecuencia de estimulaciôn; otros 10 registros (47,6%) tienen también 
la tendencia a disminuir su nümero de espigas conforme aumenta la frecuencia de 
estimulaciôn, pero para determinadas frecuencias el nümero de espigas aumenta en 
relacion a frecuencias mds bajas, y el restante no muestra una dependencia clara 
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Figura 98 Arriba: Respuesta media evocada por coda estimulo de la serie para 
las diferentes frecuencias en los registros multiunitarios del nücleo Sp5c. En 
gris se muestra la respuesta de cada registre multiunitario. En negro se 
muestra la media de la respuesta y la recta exponencial que se ajusta a los 
datos obtenidos (SR = 0,6 + r = 1,00). Abajo: en gris,
respuesta de los diferentes registros multiunitarios normalizados. En negro, 
media de los diferentes registros.
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Si se calcula la funcion RRTF media de todos los registros obtenidos en el nücleo 
Sp5c, podemos observar que la tendencia general es una reduccion progresiva de 
su valor conforme aumenta la frecuencia de estimulacidn (desde 1 a 1 Hz hasta 0,3 
a 40 Hz)(figura 99). De este modo, la eficacia en la respuesta de estas neuronas 
ante estimulaciones de 40 Hz es très veces menor que la de estimulaciones de baja 
frecuencia (1-3 Hz). La caida de la respuesta en funcion de la frecuencia se ajusta 
perfectamente a una funcion exponencial.
Si se estudia cada registre por separado se puede observar que, aunque en 
casi todos los registros la tendencia es a adaptar la respuesta ante estimulaciones 
de frecuencia alta, en la mayoria (18 de 21, 85,7%) existe una o varias frecuencias 
de estimulacidn que inducen una potenciacidn (siendo las mds frecuentes 2, 3, 5 y 
15 Hz), al menos relative a las irecuenâas  de estimulacidn circundantes, de la 
respuesta. En general, en cada registre se produce este fendmeno para una 
frecuencia o combinacidn de frecuencias diferentes.
Para 1 y 2 Hz, el valor de la funcion RRTF para los distintos estimulos de la 
serie es el mismo (figura 100). A frecuencias may or es de 2 Hz, en el segundo 
estimulo se produce un descenso muy fuerte de la funcion RRTF, seguido de un 
descenso suave en los estimulos siguientes. Salvo alguna excepcidn ( 8  Hz), el 
aumento de la frecuencia de estimulacidn conlleva un aumento de la adaptacidn 
para todas los estimulos de la serie. En el segundo estimulo, los valores RRTF para 
las distintas frecuencias estdn muy agrupados, aumentando su dispersidn conforme 
lo hace el nümero de estimulos.
El valor de la funcidn TSR media del conjunto de registros multiunitarios 
aumenta de forma exponencial segün lo hace la frecuencia de estimulacidn (Figura 
lO lA). Al igual que en los registros unitarios, en algunos registros multiunitarios se 
observa un comportamiento caractenstico de un filtro  band-pass (figura lOlB). 
Concretamente, el 23,8% de los registros (5 de los 21) muestra este tipo de 
comportamiento, con un pico claro en 15 Hz; mientras que el comportamiento del 
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Figura 99 Funcion RRTF para las diferentes frecuencias de estimulaciôn de los registros 
multiunitarios del nucleo Sp5c. En gris se muestra la funcion RRTF de cada registre. En negro 
se muestra la media de dicha funcion y la recta exponencial que se ajusta a los datos 





0 1 2 3 4 5 6
1 Hz
2 Hz












Figura 100. Funcion RRTF para los cinco primeros estimulos de la serie de las 
diferentes frecuencias de estimulaciôn para los registros multiunitarios de 
Sp5c. La Imea gris indica ausencia de cambio. En el eje de abcisas se 
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Figura 101. A: Funcion TSR para las diferentes frecuencias de estimulaciôn de los 
registros multiunitarios del nucleo 5p5c (gris), media y funcion exponencial que se ajusta 
a los valores obtenidos (TSR = 3,9 + 157(l-e'°°^^ frecuencia^   ^ _ q ,99) (negro). B: Funcion 
TSR de los registros que muestran filtadro band-pass.
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Estudio de! tiempo de la respuesta ante estimulos repetitivos de frecuencia fiia
Unitarios
En las 24 neuronas, el valor medio de la latencia a cada frecuencia de 
estimulaciôn, asi como su dispersion, aumenta con dicha frecuencia (figura 1 0 2 ), 
aunque a partir de los 15 Hz tiende a estabilizarse. El aumento de la latencia media 
de las neuronas fdsicas y tdnicas présenta un comportamiento diferente (figura 
103A). La latencia en las neuronas tdnicas crece de forma lineal con el aumento de 
la frecuencia de estimulacidn hasta los 25 Hz (entre 8,7 ms a 1 Hz hasta 11 ms a 
25 Hz), momento en el que la latencia se estabiliza. Las neuronas fdsicas aimentan 
su latencia de forma lineal hasta los 3 Hz (de 9 a 10 ms). A partir de este punto la 
latencia aumenta muy poco con la frecuencia de estimulacidn. De este modo, para 
estimulaciones a 20 Hz la latencia de ambas poblaciones es similar (10,5 ms en 
ambos casos) y a para frecuencias de estimulacidn mayor es, la latencia de las 
neuronas fdsicas es menor que la de las tdnicas (10,5 y 11,2 ms respectivamente a 
40 Hz). Si se estudian las latencias normalizadas (figura 103B) se puede cpreciar 
cdmo el aumento de la latencia en las unidades tdnicas es menor que el de las 
fdsicas hasta los 3 Hz y que a partir de este punto se hace mayor.
El aumento de la adaptacidn, medido con la funcidn RRTF, con la frecuencia 
de estimulacidn estd correlacionado con el aumento de la latencia de la respuesta 
en el conjunto de neuronas (RRTF = 1,6 -  0,72latencia; r = 0,97. Figura 4.102)). 
También se cumple esta re\ac\6r\ para las neuronas fdsicas (RRTF = 1,4 -  
0,52latencia; r = 0,95) y las tdnicas (RRTF = 1,9 -  0,98latencia; r = 0,98)(Figura 
104).
En cuanto al comportamiento dindmico del aumento de latencia a lo largo de 
los estimulos de la serie cabe decir que, aunque se produce un aumento continuo a 
lo largo de los cinco estimulos estudiados, el mayor aumento sucede en el segundo 
estimulo. En general, el aumento de la frecuencia de estimulacidn conlleva un 
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Figura 102 A: Latencia de la respuesta evocada por las diferentes frecuencias 
de estimulaciôn en las neuronas del nücleo Sp5c. En gris se muestra la latencia 
de cada neurona. En negro se muestra la media de la respuesta. B: en gris, 
latencia de los diferentes registros unitarios normalizados. En negro, media 
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Figura 103 A: Latencia media de la respuesta evocada por coda estimulo de la 
serie para las diferentes frecuencias de estimulaciôn en las neuronas fdsicas 
(negro) y tdnicas (gris) del nücleo Sp5c. B: Igual, con los valores normalizados. 
La Imea gris horizontal indica ausencia de cambio.
Total Fâsicas Tônicas
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Figura 104 Relacion entre la funcidn RRTF y la latencia media de respuesta 
normalizada del total de neuronas (izquierda), de las neuronas fâsicas (centro) 
y de las neuronas tdnicas (derecha) del nücleo Sp5c. En el interior se 










































Figura 105. Latencia de respuesta para los cinco primeros estimulos de la 
serie de las diferentes f  recuencias de estimulacion para del total de neuronas 
(arriba), las neuronas fdsicas (centro) y tonicas (abajo) de Sp5c. La Imea gris 
indica ausencia de cambio. En el eje de abcisas se représenta el tiempo en ms 
y en el de coordenadas el valor de la latencia normalizada.
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En cuanto a la consistencia temporal, medida por la funcion VS, en la figura 106A 
se muestra como ante estimulaciones de baja frecuencia la respuesta esta en una 
fase muy constante en relacion con el estimulo (VS es prdcticamente 1 entre 1 y 3 
Hz), mientras que ante estimulaciones de alta frecuencia se pierde la consistencia 
temporal, disminuyendo esta al aumentar la frecuencia de estimulacion (VS = 0,5 a 
40 Hz). Si se estudia cada neurona por separado se puede observer que el 
comportamiento ante altas f  recuencias es muy variable, teniendo algunas neuronas 
mayor consistencia temporal en estas f  recuencias de estimulacion que otras.
El comportamiento de tonicas y fdsicas de nuevo es muy diferente (figura 
106B). Las neuronas tonicas pierden algo de consistencia temporal con el aumento 
de la frecuencia de estimulacion, aunque nunca lo hacen por debajo de 0 ,6  (excepto 
en un caso). Las neuronas fdsicas, por el contrario, presentan mucha variabilidad. 
Algunas (6  neuronas) se comportan como las tonicas, mientras que otras alcanzan 
valores mucho mds bajos (7 neuronas), siempre por debajo de 0,5. Si se calcula la 
funcion VS solo para la primera espiga evocada por coda estimulo, las diferencias 
se hacen mds patentes. Asi, las neuronas tonicas pierden bastante menos 
consistencia que las fdsicas (VS = 7,2 y VS = 5,1 a 40 Hz respectivamente), 
presentando estas comportamientos mucho mds variables.
En el segundo estimulo de coda serie de estimulacion se produce una 
disminucidn continua del valor de la funcion VS segün aumenta la frecuencia de 
estimulacion (figura 107). Este aumento es notorio sobre todo a partir de 15 Hz. 
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Figura 106. A: Funcion VS de cada neurona individual (en gris) y media de la 
poblacion de neuronas del nücleo 5p5c. B: Media de la funcion VS de las 
neuronas fdsicas (negro) y tonicas (gris) del nücleo Sp5c. En ambos casos, la 


































Figura 107. Funcion VS para les primeros cinco estimulos de la serie de las 
diferentes frecuencias de estimulacion para el total de neuronas (arriba), las 
neuronas fdsicas (centro) y tonicas (abajo) del nücleo Sp5c. La Imea gris 
indicala maxima coherencia. En el eje de abcisas se représenta el tiempo en 




En la moyona de los registres multiunitarios obtenidos (n = 2 2 ), la latencia 
de la respuesta aumenta al aumentar la frecuencia de estimulacion (figura 108A). 
Sin embargo, en 4 registres se da el fenomeno contrario; incluse en algün case no 
hay cambio alguno de la latencia de la respuesta con la frecuencia de estimulacion. 
El cambio de la latencia con el aumento de la frecuencia de la media de los 
registres se ajusta a un crecimiento exponencial, desde 7,8 ms a 1 Hz hasta 10,5 
ms a 40 Hz.
El aumento de la adaptacion, medido con la funcion RRTF, con la frecuencia 
de estimulacion correlaciona con el aumento de la latencia de la respuesta (figura 
109).
En cuanto al comportamiento dindmico del aumento de latencia a lo largo de 
los estimulos de la serie cabe decir que, aunque se produce un aumento continuo a 
lo largo de los cinco estimulos estudiados, el mayor aumento sucede en el segundo 
estimulo (figura 110). En general, el aumento de la frecuencia de estimulacion 
conlleva un aumento de la latencia, aunque existen varias excepciones ( 8  Hz).
En cuanto a la consistencia temporal, medida por la funcion VS, en la figura 
111 se muestra como ante estimulaciones de baja frecuencia la respuesta esta en 
una fase muy constante en relacion con el estimulo (entre 1 y 5 Hz existe una 
consistencia total, con valores VS que prdcticamente son 1), mientras que ante 
estimulaciones de alta frecuencia se pierde la consistencia temporal, disminuyendo 
esta al aumentar la frecuencia de estimulacion (VS = 0,6 a 40 Hz). Si se estudia 
cada registre multiunitario por separado se puede observer que el comportamiento 
ante altas frecuencias es muy variable, teniendo algunas neuronas mayor 
consistencia temporal en estas frecuencias de estimulacion que otras. En 6  
registres de los 24, el valor VS a 40 Hz en menor que 0,6.
En el segundo estimulo de coda serie de estimulacion se produce una 
disminucidn continua del valor de la funcion VS segün aumenta la frecuencia de
201
Resultados
estimulacion (figura 112). Este aumento es notorio sobre todo a partir de 15 Hz. 
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Figura 108 A: Latencia de la respuesta evocada por las diferentes frecuencias 
de estimulacion en los registros multiunitarios del nücleo Sp5c. En gris se 
muestra la latencia de cada registre. En negro se muestra la media de la 
respuesta. B: en gris, latencia de los diferentes registros multiunitarios 
normalizados. En negro, media de las latencias normalizadas. La Imea gris 
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Figura 109 Relacion entre la 
funcion RRTF y la latencia media 
de respuesta normalizada del 
total de registros
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Figura 110. Latencia de respuesta para los cinco primeros estimulos de la serie 
de las diferentes frecuencias de estimulacion para los registros 
multiunitarios fdsicos de Sp5c. La Imea gris indica ausencia de cambio. En el 
eje de abcisas se représenta el tiempo en ms y en el de coordenadas el valor 
de la latencia normalizada.
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Figura 111. Funcion VS de cada registre multiunitario individual (en gris) y 
media de la poblacion de registros multiunitarios del nucleo 5p5c.
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Figura 112. Funcion VS para los cinco primeros estimulos de la serie de las 
diferentes frecuencias de estimulacion para los registros multiunitarios de 
SpC5. La Imea gris indicala maxima coherencia. En el eje de abcisas se 
représenta el tiempo en ms y en el de coordenadas el valor de la funcion VS.
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En el nücleo Principal de CST se han obtenido 19 registros unitarios en 
ausencia de la corteza sensorimotora. La frecuencia de disparo media de estos 19 
registros en condiciones de reposo es de 4,3 ± 1,69 espigas/s, con un rango 
comprendido entre 0 y 32 espigas/s. La proporcion de neuronas que presentan un 
disparo ntmico es notable, constituyendo el 36,8% (7 neuronas de las 19) de la 
poblacion. La mayoria de estas neuronas (6  de las 7) presentan una oscilacion en el 
rango comprendido entre 5 y 10 Hz. La ultima oscila a 32 Hz.
Todas las neuronas registradas presentan una respuesta clara a la 
estimulacion sensorial de las vibrisas (tabla V). La respuesta evocada sobreviene, 
como media, 11,5 ± 0,81 ms después de moverse la vibrisa (con un rango 
comprendido entre 5 y 18 ms). Dicha estimulacion evoca en estas neuronas de 2 a 
12 espigas durante los 100 ms que dura, con una media de 4,2 ± 0,60  
espigas/estimulo; mientras que en los primeros 14 ms responden con 1,8 ± 0,20  
espigas/estimulo de media (rango entre 1 y 4 espigas/estimulo).
La mayoria de las neuronas del nücleo Pr5, en ausencia de S I, presentan 
respuestas de tipo tonico (11 neuronas de 19, 57,9%), siendo el nümero de neuronas 
fdsicas algo menor (8  neuronas de 19, 42,1%). La frecuencia media de disparo en 
reposo de las unidades fâsicas y tonicas es muy similar (3,5 ± 0,93 espigas/s y 4,9 
± 2,89 espigas/s respectivamente, p = 0,34), como también lo es la latencia de la 
respuesta obtenida (11,7 ± 0,88 ms y 11,3 ± 1,29 ms respectivamente, p = 0,4). La 
magnitud de la respuesta durante los 1 0 0  ms que dura el estimulo es mayor en las 
neuronas tonicas (5,2 ± 0,91 espigas/estimulo) que en las fâsicas (2,8 ± 0,33
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espigas/estimulo, p = 0,015), aunque la respuesta en los primeros 14 ms de ambos 
tipos neuronales es idéntica (1,7 ± 0,17 espigas/estimulo las fdsicas y 1,9 ± 0,33 
espigas/estimulo las tonicas, p = 0,33).
Multiunitarios
En el nucleo Pr5 en ausencia de influencia cortical se han obtenido 20 
registros multiunitarios. La latencia media de las respuestas es de 9,8 ± 0,66 ms 
(rango entre 5 y 15 ms) tras la estimulacion de la vibrisa; evocando de 1 a 14 
espigas durante los 100 ms que dura la estimulacion (media 7,0 ± 0,80  
espigas/estimulo). En los primeros 14 ms de la estimulacion se producen, de media, 
2,8 ± 0,28 espigas/estimulo (rango entre 1 y 6  espigas/estimulo) (tabla V I). De 
entre los 20 registros, 4 presentan actividad ritmica clara (20%), con frecuencias 
de oscilacion entre 4 y 7 Hz.
Media de espigas por cada estimulo (5R)
Unitarios
La media de la funcion SR se ajusta a una caida exponencial (figura 113). El 
42,1% de los registros unitarios (8  de los 19) présenta un comportamiento que se 
ajusta perfectamente a este patron poblacional, 9 registros (47,4%) presentan una 
caida similar pero con aumentos puntuales del nümero de espigas a determinadas 
frecuencias. Finalmente, en dos neuronas (10,5%), el nümero de espigas se 
mantiene mds o menos constante para todas las frecuencias de estimulacion, 
aunque a determinadas frecuencias presentan aumentos puntuales de la funcion SR 
(mayoritariamente a 8  Hz).
La media de los 9 registros que presentan aumentos puntuales de la funcion 
SR muestra un aumento muy claro para estimulaciones de 8  Hz. El 55,6% de estas
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neuronas (5 de 9) tienen un comportamiento oscilatorio, lo que représenta el 71,4% 
del total de neuronas oscilantes (5 de las 7 encontradas). La proporcion de 
neuronas fdsicas y tonicas es similar a la poblacional, con un 55,6% (5 neuronas de 
9) de neuronas fdsicas y un 44,4% (4 neuronas) de tonicas. El comportamiento de 
las unidades fdsicas y tonicas es similar, aunque las fdsicas filtran las frecuencias 
altas (sobre todo las mayores de 10 Hz) en mayor medida (casi el doble) que las 
tonicas. Ademds, las fdsicas presentan también un aumento brusco de la funcion 
SR para 8  Hz (figuras 114 y 115).
Multiunitarios
En ausencia de influencia cortical el numéro de espigas evocadas por cada 
estimulo disminuye de forma exponencial con el aumento de la frecuencia de 
estimulacion en los registros multiunitarios del nucleo Pr5, desde 2,3 
espigas/estimulo a 1 Hz hasta 0,8 espigas/estimulo a 40 Hz (figura 116). Al 
normalizar estos valores respecto al valor obtenido para la estimulacion a 1 Hz se 
puede observer un pequeho aumento a 8  Hz. Si bien la mayoria de los registros (11 
de los 20, 55%) presentan este comportamiento, en el resto (9 de 20, 45%) pueden 
observarse aumentos puntuales para determinadas frecuencias de estimulacion de 
las espigas evocadas por coda estimulo. Entre estos registros predominan los de 
tipo tonico (88,9% de registros tonicos, 8  de los 9) y hay una gran abundancia de 
registros con actividad ritmica (3 registros, lo que supone el 75% de los registros 
oscilantes encontrados). La media de estos 9 registros con aumentos puntuales del 













Figura 113. Arriba Funcion SR de las neuronas de Pr5 en animales intactos (negro) y
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Figura 114. Arriba Funcion SR de las neuronas Fdsicas de Pr5 en animales intactos
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Figura 115. Arriba Funcion SR de las neuronas Tonicas de Pr5 en animales intactos
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Figura 116. Arriba Funcion SR de los registros multiunitarios de Pr5 en animales
intactos (negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores SR normalizados.
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Adaptacion de la  respuesta (RRTF)
Unitarios
La funcion RRTF media de los 19 registros cae de forma exponencial segün 
aumenta la frecuencia de estimulacion, con un aumento claro para 8  Hz (figura 
117). La mayoria de las neuronas del nücleo Pr5 (11 de las 19, 57,9%) muestran 
c le rta  potenciacion para al menos una frecuencia. De las 8  restantes, 6  (31,6% del 
total) presentan una caida exponencial sin ninguna potenciacion y en 2 (10,5% del 
total) se produce una adaptacion de la respuesta para todas las frecuencias de 
estimulacion.
La media de los registros que muestran potenciacion en alguno frecuencia 
présenta un aumento de la funcion RRTF para 8  Hz. Ademds, la dispersion en este 
punto es muy baja. Todas las neuronas que presentan oscilaciones estdn dentro de 
este grupo. El 45,5% de estas neuronas son de tipo tonico (5 neuronas de 11) y el 
54,5% fdsicas (6  neuronas de 11). Las neuronas fdsicas adaptan mds su respuesta 
que las tonicas a partir de 12 Hz de estimulacion, y presentan también una 
potenciacion de su respuesta a 8  Hz (figuras 118 y 119).
La proporcion de estimulos que no son capaces de evocar respuesta en las 
unidades fdsicas y tonicas es algo menor en estas ültimas (un 13% a 40 Hz). De 
esta forma, las funciones RRTF utilizando ünicamente los estimulos que evocan 
respuesta de las neuronas fdsicas y tonicas son idénticas, salvo algunas pequenas 
diferencias. Estas diferencias se refier en sobre todo a las frecuencias en las que 
se produce potenciacion de la respuesta, que son 1 Hz y 8  Hz en las fdsicas y 2 Hz, 
10 Hz y 30 Hz en las tonicas.
Multiunitarios
La adaptacion de la respuesta en los registros multiunitarios del nücleo Pr5 
en ausencia de influencia cortical, medida mediante la funcion RRTF, aumenta, de
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forma exponencial, con la frecuencia de estimulacion (RRTF = 1 a 1 Hz y RRTF = 0,4  
a 40 Hz) (figura 120).
La mayoria de los registros obtenidos presentan aumentos locales de la 
funcion RRTF a determinadas frecuencias de estimulacion (16 de los 20 obtenidos, 
80%). Los 4 restantes adaptan su respuesta de forma exponencial. La media de 
estos 16 registros muestra potenciacion de la respuesta a 1 Hz y a 8  Hz. Entre los 
16 registros con aumentos locales, la mayoria (14 de los 16, 87,5%) tienen 
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Figura 120. Funcion RRTF de los registros multiunitarios de Pr5 en animales intactos 
(negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores SR normalizados.
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Total de espiaas fTSR)
Unitarios
La media del total de espigas para cada frecuencia aumenta de manera 
exponencial al aumentar esta, desde 7 espigas a 1 Hz hasta 62 esigas a 40 Hz 
(figura 121). Sin embargo, si se estudian individualmente, la mayoria de las 
neuronas présenta un comportamiento de tipo band-pass (11 de las 19, 57,9%), de 
las cuales 8  son fdsicas (72,7%) y 3 tonicas (27,3%). Estas neuronas tienen 
preference por estimulaciones en torno a los 8  Hz, aunque existe gran variabilidad 
entre las distintas neuronas respecto a la banda de frecuencia que prefieren 
(entre 3 y 8  Hz de minimo y 8  y 15 Hz de mdximo).
Las neuronas tonicas presentan un aumento exponencial de la funcion TSR 
(de 7  a 74 espigas para 1 y 40 Hz respectivamente), mientras que las fdsicas 
tienden a filtra r las frecuencias superiores a 8  Hz (figuras 122 y 123).
Multiunitarios
El nümero de espigas total para cada frecuencia de los registros 
multiunitarios en ausencia de influencia cortical aumenta de manera exponencial 
entre 11 y 158 espigas para 1 y 40 Hz respectivamente. De entre los 20 registros 
obtenidos, 4 (20%), todos ellos de tipo fdsico, presentan un comportamiento 
diferente, con aumento de la respuesta entre 8  y 20 Hz (con mdximo en 12 Hz) y 
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Figura 121. Arriba Funcion TSR de las neuronas de Pr5 en animales intactos (negro) y
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Figura 122. Arriba Funcion TSR de las neuronas Fdsicas de Pr5 en animales intactos
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Figura 123. Arriba Funcion TSR de las neuronas Tonicas de Pr5 en animales intactos
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Figura 124. Arriba Funcion TSR de los registros multiunitarios de Pr5 en animales
intactos (negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores TSR normalizados.
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Latencia de la respuesta
Unitarios
En las neuronas del nücleo Pr5, la latencia aumenta conforme lo hace la 
frecuencia de estimulacion desde 1 Hz hasta 15 Hz (12.7 ms y 13.8 ms 
respectivamente) (figura 125). A partir de este momento, disminuye hasta llegar a 
ser, incluso, menor que la de 1 Hz (11.5 ms a 40 Hz). El comportamiento entre 
unidades tonicas y fdsicas es bastante diferente (figuras 126 y 127). En las 
primeras apenos hay variacion de la latencia con el cambio de frecuencia de 
estimulacion. En las fdsicas, por el contrario, la latencia aumenta hasta los 10 Hz 
(de 12.4 ms a 1 Hz hasta 14.4 ms a 10 Hz) y se mantiene constante entre esta 
frecuencia de estimulacion y los 15 Hz (14.3 ms). A partir de aqui disminuye, hasta 
alcanzar un valor mucho menor que la latencia para 1 Hz (10,6 ms a 40 Hz).
Multiunitarios
La latencia media de los 20 registros multiunitarios aumenta de forma mds o 
menos rdpida hasta los 15 Hz (de 10 ms a 1 Hz hasta 11.2 ms a 15 Hz), 
estabilizdndose en el valor que alcanza en este punto (11.4 ms a 40 Hz). En 4 
registros se produce una disminucidn de la latencia a partir de los 8-15 Hz; en el 
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Figura 125. Arriba Latencia de las neuronas de Pr5 en animales intactos (negro) y






Figura 126. Arriba Latencia de las neuronas Fdsicas de Pr5 en animales intactes (negro)
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Figura 127. Arriba Latencia de las neuronas tonicas de Pr5 en animales intactes (negro)







Figura 128. Arriba Latenica de los registros multiunitarios de Pr5 en animales intactos
(negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores de latencia normalizados.
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Consisfencia temporal de la respuesfa (VS)
Unitarios
En las neuronas del nücleo Pr5 sin influencio de la corteza hay una gran 
pérdida de consisfencia temporal al aplicar frecuencias altas de estimulacion, 
sobre todo may or es de 15 Hz (figura 129). De este modo el valor VS se encuentra 
entre 1 para 1 Hz y 0,8 para 15 Hz, mientras que su valor a 40  Hz es de 0,3. Las 
fdsicas conforman un grupo muy homogéneo para esta funcidn, mientras que en las 
tonicas se aprecian dos grupos; uno que alcanza valores VS tan bajos como las 
fdsicas (n = 4) y otro en el que las pérdidas de consisfencia son mînimas (n = 7). 
Como media, las neuronas tonicas pierden menos consisfencia temporal que las 
fdsicas (VS = 0,4 en las tonicas y VS = 0,2 en las fdsicas a 40 Hz) (figuras 130 y 
131).
En este caso, las funciones VS de todas las espigas y de la primera espiga 
tras el estimulo unicamente son idénticas.
Multiunitarios
Se produce una pérdida sustancial de la consisfencia temporal de la 
respuesfa de los registros multiunitarios con el aumento de la frecuencia de 
estimulacion, sobre todo a partir de los 12 Hz (VS = 1 a 1 Hz y VS = 0,9 a 12 Hz), 
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Figura 132. Funcion VS de los registros multiunitarios de Pr5 en animales intactos 
(negro) y decorticados (gris).
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4.2.2. Nücleo Espinal Oral
Caracferizacion general
Unitarios
Se han obtenido 18 registros unitarios en ausencia de influencio cortical en 
el nücleo Espinal Oral. La actividad media en condiciones de reposo de estas 
neuronas es de 0,5 ± 0,38 espigas/s, con un rango comprendido entre 0 y 6,9 
espigas/s. Todas el las muestran un aumento de la actividad como consecuencia de 
la estimulacion sensorial de las vibrisas, con una latencia media de 9,4 ± 1,08 ms 
(rango entre 6  y 25 ms). Durante los 100 ms que dura la estimulacion, las neuronas 
del Sp5o responden con 3,6 ± 0,44 espigas de media (rango entre 1 y 7 
espigas/estimulo); mientras que la respuesta durante los primeros 14 ms de 
estimulacion es de 2,1 ± 0,19 espigas/estimulo (rango entre 1 y 4 espigas/estimulo) 
(tabla V). Solo dos neuronas de las 18 presentan actividad ntmica (11,1%).
La mayoria de las neuronas de este nücleo responde de manera fas ica (13 
neuronas de 18, 72,2%). Estas neuronas presentan mayor actividad en reposo (0,6 
± 0,52 espigas/s) que las de tipo tonico (0,06 ± 0,041 espigas/s; p = 0,16), asi como 
mayor latencia de respuesta (10,1 ± 1,40 ms las fdsicas por 7,7 ± 1,26 ms las 
tonicas, p = 0,17). La respuesta evocada en las neuronas fdsicas es siempre menor 
que la evocada en las tdnicas, tanto durante la estimulacion compléta (2,6 ± 0,27  
espigas/estimulo las fdsicas por 6,0 ± 0,52 espigas/estimulo las tdnicas, p = 0,0) 
como durante los primeros 14 ms (1,7 ± 0,15 espigas/estimulo las fdsicas por 2,9 ± 
0,41 espigas/estimulo las tdnicas, p = 0,002).
Multiunitarios
Los 19 registros multiunitarios obtenidos en el nücleo Espinal Oral en 
ausencia de influencia cortical presentan una latencia media de respuesta de 9,4 ± 
0,54 ms (rango entre 6  y 12 ms), respondiendo con 6,0 ± 1,52 espigas/estimulo
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durante los 100 ms que dura la estimulacion (rango entre 1 y 30 espigas/estimulo) y 
con 2,5 ± 0,37 espigas/estimulo durante los primeros 14 ms (rango entre 1 y 7 
espigas/estimulo) (tabla V I). Dos registros multiunitarios presentan actividad 
ntmica (10,5%).
Media de espigas por coda estimulo fSR)
Unitarios
La media de la funcion SR de los 18 registros unitarios decae de forma 
exponencial al aumentar la frecuencia de estimulacion desde 1,7 espigas/estimulo a 
1 Hz hasta 0,2 espigas/estimulo a 40 Hz (figura 134). La mayoria de los registros 
obtenidos siguen este comportamiento (10 registros, 55,6%). Los 8  restantes 
(44,4%) también presentan una caida exponencial del numéro de espigas por 
estimulo con el aumento de la frecuencia de estimulacion, pero muestran aumentos 
puntuales de la funcion SR. De estos 8  registros, 5 (62,5%) son de tipo fdsico y 3 
(37,5%) de tipo tdnico. La media de la funcidn SR de los 8  registros muestra un 
pequeno aumento de la funcidn SR a 12 Hz, aunque muy leve.
Las neuronas tdnicas responden siempre con un mayor numéro de espigas 
por coda estimulo que las fdsicas, sea cual sea la frecuencia de estimulacidn. 
Ademds, la funcidn SR en las neuronas tdnicas decae menos que en las fdsicas 
(desde 2 ,2  espigas/estimulo a 1 Hz hasta 0,5 espigas/estimulo a 40 Hz las tdnicas 
y desde 1,5 espigas/estimulo a 1 Hz hasta 0,1 espigas/estimulo a 40 Hz las 
fdsicas), hasta el punto de que el valor de la funcidn SR a 40 Hz es cinco veces 




El numéro de espigas evocadas por coda estimulo disminuye de forma 
exponencial con el aumento de la frecuencia de estimulacion en los registros 
multiunitarios del nücleo Sp5o en ausencia de influencia cortical desde 2,1 
espigas/estimulo a 1 Hz hasta 0,5 espigas/estimulo a 40 Hz. Si bien la mayoria de 
los registros (11 de los 19, 57,9%) presentan este comportamiento, en el resto (8  
de 19, 42,1%) pueden observarse aumentos puntuales para determinadas 
frecuencias de estimulacion de las espigas evocadas por coda estimulo. Entre estos 
registros predominan los de tipo tonico (62,5% de registros tonicos, 5 de los 8 ). La 
media de estos 8  registros con aumentos puntuales del nümero de espigas por 
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Figura 134. Arriba Funcion SR de las neuronas de Sp5o en animales intactos (negro) y
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Figura 135. Arriba Funcion SR de las neuronas Fdsicas de 5p5o en animales intactos










Figura 136. Arriba Funcion SR de las neuronas tonicas de 5p5o en animales intactos
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Figura 137. Arriba Funcion SR de los registros multiunitarios de 5p5o en animales
intactos (negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores SR normalizados.
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Adaptacion de h  respuesta (RRTF)
Unitarios
La funcion RRTF media de los registros unitarios del nücleo Sp5o, en 
ausencia de inervacion cortical, muestra que la respuesta de estas neuronas se 
adapta de forma exponencial al aumentar la frecuencia de estimulacion (RRTF = 
0,95 a 1 Hz y RRTF = 0,13 a 40 Hz) (figura 138). Sin embargo, 11 registros (61,1%) 
muestran una caida exponencial de la adaptacion de la respuesta, pero a 
determinadas frecuencias presentan una potenciacion de la misma. Todas las 
neuronas tonicas obtenidas en el nücleo Espinal Oral se comportan de esta manera. 
El resto de los registros (7 de los 18, 38,9%) se a jus tan a la exponencial pura. El 
45,5% de los registros con potenciaciones puntuales son tonicos (5 registros), 
mientras que el 54,4% (6  registros) son fàsicos. En la funcion RRTF media de estos 
11 registros no se aprecia ninguna frecuencia en la que se produzca una 
potenciacion clora, lo que indica una gran variabilidad al respecto.
En general, las neuronas tonicas adaptan menos su respuesta que las fdsicas 
(figuras 139 y 140). De este modo, las neuronas tdnicas pasan de un valor RRTF de 
0,98 a 1 Hz a 0,25 a 40 Hz, mientras que las fdsicas disminuyen su valor RRTF 
desde 0,94 a 1 Hz hasta 0,08 a 40 Hz. También tienen un promedio mds alto de 
estimulos capaces de evocar una respuesta (a 40 Hz la proporcidn de estimulos 
efectivos en las fâsicas es de 0,1 y en las tdnicas es de 0,5). La funcidn RRTF de 
las neuronas tdnicas y fdsicas tomando sdio los estimulos que provocan respuesta 
es muy parecida hasta 15 Hz (RRTF = 0,7 en ambos casos). A partir de los 15 Hz, 
en las neuronas fdsicas no se produce mds adaptacidn (RRTF = 0,73 a 40 Hz), 
mientras que las tdnicas siguen aumentando su adaptacidn con el aumento de la 




La adaptacion de la respuesta en los registros multiunitarios del nücleo 
Sp5o en ausencia de influencia cortical, medida mediante la funcion RRTF, 
aumento, de forma exponencial, con la frecuencia de estimulacion (RRTF = 1 a 1 Hz 
y RRTF = 0 ,2  a 40 Hz) (figura 141). La mayoria de los registros obtenidos 
presentan aumentos locales de la funcion RRTF a determinadas frecuencias de 
estimulacion (12 de los 19 obtenidos, 63,2%). Los 7 restantes adaptan su respuesta 
de forma exponencial. La media de estos 12 registros no muestra ninguna 
frecuencia en la que se produzca potenciacion de la respuesta, ya que los registros 
presentan mucha variabilidad en relacion a dichas irecuer\c\as. Entre los 12 
registros con aumentos locales, la mayoria (10 de los 12, 83,3%) tienen respuestas 
de tipo tonico.
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Figura 141. Funcidn SR de los registros multiunitarios de 5p5o en animales intactos
(negro) y decorticados (gris).
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Total de espigas (TSR)
Unitarios
El numéro de espigas total medio para cada frecuencia de estimulacion 
aumento de forma exponencial desde 8  espigas a 1 Hz hasta 45 espigas a 40 Hz, 
mostrando un pequeno aumento local a 15 Hz (figura 142). 10 registros de los 18 
muestran un comportamiento compatible con un filtro  band-pass, aumentando la 
respuesta ante estimulaciones de frecuencia intermedia (entre 3-8 Hz y 12-15 Hz) 
y disminuyéndola para el resto de frecuencias. Todas las neuronas con este 
comportamiento son fdsicas, y la media de sus funciones TSR muestra un aumento 
de la respuesta entre 8  y 15 Hz.
Las neuronas tdnicas aumentan su valor TSR al aumentar la frecuencia de 
estimulacidn de forma exponencial (desde 11 espigas a 1 Hz hasta 102 espigas a 40 
Hz), mientras que las fdsicas lo aumentan hasta 15 Hz, donde se alcanza un mdximo 
(38 espigas), y después tienden a disminuir dicho valor, aunque levemente (23 
espigas a 40 Hz) (figuras 143 y 144).
Multiunitarios
El numéro de espigas total para cada frecuencia de los registros 
multiunitarios en ausencia de influencia cortical aumenta de manera exponencial 
entre 10 espigas y 100 espigas (1 Hz y 40 Hz respectivamente) (figura 145). De 
entre los 19 registros obtenidos, 8  (42,1%), todos ellos de tipo fdsico, presentan 
un comportamiento diferente, con aumento de la respuesta a 8  Hz y filtrado de las 
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Figura 142. Arriba Funcion TSR de las neuronas de 5p5o en animales intactos (negro)
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Figura 143. Arriba Funcion TSR de las neuronas Fdsicas de Sp5o en animales intactos
(negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores TSR normalizados.
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Figura 144. Arriba Funcion TSR de las neuronas tonicas de Sp5o en animales intactos
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Figura 145. Arriba Funcion TSR de los registros multiunitarios de 5p5o en animales
intactos (negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores TSR normalizados.
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Latencia de la respuesta
Unitarios
La latencia media de todos los registros obtenidos en el nücleo Espinal Oral 
aumenta conforme lo hace la frecuencia de estimulacion hasta los 20 Hz (figura 
146). La media de todos los registros aumenta desde 9,2 ms a 1 Hz hasta 12,3 ms a 
20 Hz. A partir de esta frecuencia de estimulacion la latencia permanece 
invariable (12,3 ms de media a 40 Hz). El comportamiento de las unidades tonicas y 
fdsicas es algo diferente entre si. Ambas aumentan su latencia de forma similar 
hasta los 10 Hz. De este modo, las fdsicas aumentan, como promedio, de 9,7 ms a 1 
Hz hasta 12,1 ms a 10 Hz, y las tdnicas de 8,0 ms a 9,9 ms a 1 Hz y 10 Hz 
respectivamente (figuras 147 y 148). En ambos casos esto supone 
aproximadamente un 25% de cambio. A partir de este momento, en las fdsicas la 
latencia permanece siempre con el mismo valor (a 40 Hz presentan 12,3 ms de 
latencia), pero en las tdnicas la latencia sigue aumentando hasta los 25 Hz, 
momento a partir del cual se estabiliza, alcanzando 12,5 ms de latencia a 40 Hz. En 
cualquier caso, la latencia de los registros tonicos es menor que la de los fdsicos 
hasta los 25 Hz. A partir de este punto, ambas latencias son iguales 
(aproximadamente 12,5 ms en ambos casos).
Multiunitarios
La latencia media de los 19 registros multiunitarios aumenta de forma mds o 
menos rdpida desde 1 Hz (9,9 ms de latencia) hasta los 20 Hz (12,0 ms de 
latencia), estabilizdndose en el valor que alcanza en este punto (11,8 ms de latencia 
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Figura 146. Arriba Latencia de las neuronas de Sp5c en animales intactos (negro) y
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Figura 147. Arriba Latencia de las neuronas Fdsicas de Sp5o en animales intactos
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Figura 148. Arriba Latencia de las neuronas tonicas de Sp5o en animales intactos
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Figura 149. Arriba Latencia de los registres multiunitarios de Sp5o en animales intactes
(negre) y decerticades (gris). Abaje, idem, cen les valeres de latencia nermalizades.
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Consisfencia temporal de la respuesta (VS)
Unitarios
La consistencia temporal de la respuesta respecte del estimulo en estas 
neuronas es grande hasta los 10 Hz, siendo el valor de la funcion VS prdcticamente 
1 entre 1 y 10 Hz (figura 150). A partir de este punto, comienza a disminuir de 
forma brusca, siendo VS igual a 0,6 a 40 Hz. En general, las neuronas tonicas 
pierden menos consistencia que las fdsicas (figuras 151 y 152), formando un grupo 
mds homogeneo. De este modo, las neuronas fdsicas pasan de un valor VS de 1 a 1 
Hz a VS igual a 0,6 a 40 Hz, mientras que las tonicas pasan de 1 a 0,8 entre 1 y 40 
Hz respectivamente.
Multiunitarios
Se produce una pérdida sustancial de la consistencia temporal de la 
respuesta de los registros multiunitarios con el aumento de la frecuencia de 
estimulaciôn, sobre todo a partir de los 10 Hz. Entre 1 y 10 Hz el valor de VS es 1, 
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Figura 153. Funcion VS de los registros multiunitarios de Sp5o en animales intactos
(negro) y decorticados (gris)..
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4.2.3. Nucleo Espinal Interpolar
Caracferizacion general
Unitarios
Se han obtenido 17 registros unitarios en ausencia de influencia cortical en 
el nucleo Espinal Interpolar. La actividad media en condiciones de reposo de estas 
neuronas es de 0,4 ± 0,24 espigas/s, con un rango comprendido entre 0 y 3,9 
espigas/s. Todas ellas muestran un aumento de la actividad como consecuencia de 
la estimulaciôn sensorial de las vibrisas, con una latencia media de 10,6 ± 0,78 ms 
(rango entre 6  y 18 ms). Durante los 100 ms que dura la estimulaciôn, las neuronas 
del 5p5i responden con 4,0 ± 0,64 espigas de media (rango entre 1 y 10 
espigas/estimulo); mientras que la respuesta durante los primeros 14 ms de 
estimulaciôn es de 1,9 ± 0,26 espigas/estimulo (rango entre 1 y 4 espigas/estimulo) 
(tabla V). Solo 2 neuronas presentan actividad ntmica.
Prdcticamente hay el mismo numéro de neuronas fdsicas y tonicas (8  y 9 
neuronas respectivamente). Las neuronas de tipo fdsico presentan menor actividad 
en reposo (0,2 ± 0,18 espigas/s) que las de tipo tdnico (0,6 ± 0,43 espigas/s; p = 
0,17), asi como mayor latencia de respuesta (11,6 ± 0,85 ms las fdsicas por 9,7 ± 
1,23 ms las tonicas, p = 0,11). La respuesta evocada en las neuronas fdsicas es 
siempre menor que la evocada en las tonicas, tanto durante la estimulaciôn 
compléta (2,1 ± 0,31 espigas/estimulo las fdsicas por 5,8 ± 0,84 espigas/estfmulo 
las tonicas, p = 0,013) como durante los primeros 14 ms (1,3 ± 0,10 
espigas/estimulo las fdsicas por 2,4 ± 0,41 espigas/estimulo las tonicas, p = 0,001).
Multiunitarios
Los 17 registros multiunitarios obtenidos en el nucleo Espinal Interpolar en 
ausencia de influencia cortical presentan una latencia media de respuesta de 11,0  ± 
0,83 ms (rango entre 6  y 20 ms), respondiendo con 6 ,8  ± 1,88 espigas/estimulo
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durante los 100 ms que dura la estimulaciôn (rango entre 1 y 32 espigas/estimulo) y 
con 2,7 ± 0,60 espigas/estimulo durante los primeros 14 ms (rango entre 1 y 10 
espigas/estimulo) (tabla V I). Cinco registros multiunitarios presentan actividad 
ritmica (29,4%).
Media de espiaas por coda estimulo (SR)
Unitarios
La media de la funcion SR de los 17 registros unitarios decae de forma 
exponencial al aumentar la frecuencia de estimulaciôn desde 1,5 espigas/estimulo a 
1 Hz hasta 0,3 espigas/estimulo a 40 Hz (figura 154). La mayoria de los registros 
obtenidos sigue este comportamiento (13 registros, 76,5%). Los 4 restantes 
(23,5%) también presentan una caida exponencial del numéro de espigas por 
estimulo con el aumento de la frecuencia de estimulaciôn, pero muestran aumentos 
puntuales de la funcion 5R (2 a 3 Hz, l o 5 H z y l a 8  Hz). De estos 4 registros, 3 
(75%) son de tipo tonico y 1 es de tipo fdsico.
Las neuronas tonicas responden siempre con un mayor numéro de espigas 
por coda estimulo que las fdsicas, sea cual sea la frecuencia de estimulaciôn 
(figuras 155 y 156). Ademds, la funcion SR en las neuronas tonicas decae menos 
que en las fdsicas: desde 2,0 espigas/estimulo a 1 Hz hasta 0,5 espigas/estimulo a 
40 Hz las tonicas, y desde 1,0 espigas/estimulo a 1 Hz hasta 0,1 espigas/estimulo a 
40 Hz las fdsicas, lo que supone un 75% de disminucidn en las tonicas y un 90% en 
las fdsicas.
Multiunitarios
El numéro de espigas evocadas por coda estimulo disminuye de forma 
exponencial con el aumento de la frecuencia de estimulaciôn en los registros
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multiunitarios del nucleo Sp5i en ausencia de influencia cortical (desde 2,0 
espitas/estimulo a 1 Hz hasta 0,6 espigas/estimulo a 40 Hz) (figura 157). 
Estudiados de forma individual, 8  registros (47,1%) presentan un comportamiento 
puramente exponencial, mientras que en los 9 restantes (52,9%) pueden 
observarse aumentos puntuales para determinadas frecuencias de estimulaciôn de 
las espigas evocadas por coda estimulo. Entre estos registros predominan los de 
tipo tonico (55,6% de registros tonicos, 5 de los 9) y 3 presentan actividad ntmica 
(60% de los 5 que presentan actividad ntmica). La media de estos 9 registros con 
aumentos puntuales del numéro de espigas por estimulo no présenta mdximo alguno, 
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Figura 154. Arriba Funcion SR de las neuronas de 5p5i en animales intactos (negro) y
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Figura 155. Arriba Funcion SR de las neuronas Fdsicas de Sp5i en animales intactos
(negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores SR normalizados.
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Figura 156. Arriba Funcion SR de las neuronas tonicaws de 5p5i en animales intactos
(negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores SR normalizados.
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Figura 157. Arriba Funcion SR de los registros multiunitarios de 5p5i en animales
intactos (negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores SR normalizados.
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Adaptacion de la respuesta CRRTF)
Unitarios
La funcion RRTF media de los registros unitarios de! nucleo 5p5i, en 
ausencia de inervacion cortical, muestra que la respuesta de estas neuronas se 
adapta de forma exponencial al aumentar la frecuencia de estimulaciôn, 
disminuyendo la funcion RRTF desde 0,9 a 1 Hz hasta 0 ,2  a 40 Hz (figura 158). 11 
registros, 64,7%) muestra una caida exponencial de la adaptacion de la respuesta, 
pero a determinadas frecuencias presentan una potenciacion de la misma. El 72,7%  
de los registros con potenciaciones puntuales son tonicos (8  registros), mientras 
que el 27,3% (3 registros) son fdsicos. En la funcion RRTF media de estos 11 
registros no se aprecia ninguna frecuencia en la que se produzca una potenciacidn 
clara, lo que indica una gran variabilidad al respecto. El resto (6  de 17 registros, 
35,3%) se a jus tan a una exponencial pura.
En general, las neuronas tonicas adoptan menos su respuesta que las fdsicas 
(desde 1 a 0,3 entre 1 y 40 Hz las tonicas y desde 0,9 a 0,06 entre 1 y 40 Hz las 
fdsicas) (figuras 159 y 160). También tienen un promedio mds alto de estimulos 
capaces de evocar una respuesta (50% de estimulos efectivos a 40 Hz las tonicas, 
10 % las fdsicas). La funcion RRTF de las neuronas tonicas y fdsicas tomando solo 
los estimulos que provocan respuesta es muy diferente. En las fdsicas apenas hay 
adaptacidn de la respuesta (desde 1 hasta 0,9 entre 1 y 40 Hz), mientras que en las 
tonicas disminuye algo la funcidn RRTF (desde 1 hasta 0,6 entre 1 y 40 Hz). Ambas 
presentan potenciacion a 12 Hz (0,94 las fdsicas y 0,75 las tonicas).
Multiunitarios
La adaptacion de la respuesta en los registros multiunitarios del nucleo Sp5i 
en ausencia de influencia cortical, medida mediant e la funcidn RRTF, aumenta, de 
forma exponencial, con la frecuencia de estimulaciôn, de manera que dicha funcidn
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desciende desde 0,9 a 1 Hz hasta 0,2 a 40 Hz (figura 161). La mayona de los 
registros obtenidos adaptan su respuesta de forma exponencial (9 de 17, 52,9%), 
mientras que los 8  restantes (47,1%) presentan aumentos locales de la funcion 
RRTF a determinadas frzcuznâas  de estimulaciôn. La media de estos 8  registros 
muestra potenciacion de la respuesta a 5 y 10 Hz. Entre los 8  registros con 
aumentos locales, la mayoria (5 de los 8 , 62,5%) tiene respuestas de tipo tonico.
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Figura 161. Funcidn RRTF de los registros multiunitarios de Sp5i en animales intactos
(negro) y decorticados (gris).
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Total de espiaas (TSR)
Unitarios
El numéro de espigas total medio para cada frecuencia de estimulaciôn 
aumenta de forma exponencial desde 8  espigas hasta 57 espigas entre 1 y 40  Hz 
(figura 162). 8  registros de los 17 muestran un comportamiento compatible con un 
filtro  band-pass, aumentando la respuesta ante estimulaciones de frecuencia 
intermedia (entre 3-5 Hz y 8-12 Hz) y disminuyëndola para el resto de 
frecuencias. Todas las neuronas con este comportamiento son fdsicas (de hecho 
todas las neuronas fdsicas pertenencen a este grupo), y la media de sus funciones 
TSR muestra un aumento de la respuesta a 8  Hz, donde se alcanzan 22 espigas (a 
40 Hz las fdsicas presentan 13 espigas). Las neuronas tonicas aumentan su valor 
TSR al aumentar la frecuencia de estimulaciôn de forma exponencial, desde 10 
espigas a 95 espigas entre 1 y 40 Hz (figuras 163 y 164).
Multiunitarios
El numéro de espigas total para cada frecuencia de los registros 
multiunitarios en ausencia de influencia cortical aumenta de manera exponencial 
desde 10 espigas a 1 Hz hasta 113 espigas a 40 Hz (figura 165). Oe entre los 17 
registros obtenidos, 4 (23,5%), todos ellos de tipo fdsico, presentan un 
comportamiento diferente, con aumento de la respuesta a 8  Hz (entre 3-8 Hz y 8 - 
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Figura 162. Arriba Funcion TSR de las neuronas de 5p5i en animales intactos (negro) y
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Figura 163. Arriba Funcion TSR de las neuronas Fdsicas de 5p5i en animales intactos
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Figura 164. Arriba Funcion TSR de las neuronas tonicas de Sp5i en animales intactos
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Figura 165. Arriba Funcion TSR de les registros multiunitarios de Sp5i en animales
intactos (negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores TSR normalizados.
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Latencia de la respuesta
Unitarios
La latencia media de todos los registros obtenidos en el nucleo Espinal 
Interpolar aumenta conforme lo hace la frecuencia  de estimulaciôn hasta los 20 Hz 
(figura 166). La media de todos los registros aumenta desde 11 ms a 1 Hz hasta 
13,1 ms a 20 Hz. A partir de esta frecuencia de estimulaciôn la latencia permanece 
invariable, siendo la media a 40 Hz de 12,5 ms. El comportamiento de las unidades 
tonicas y fdsicas es algo diferente entre si (figuras 167 y 168). Las fdsicas 
aumentan su latencia hasta los 10 Hz (desde 12,3 ms a 1 Hz hasta 14,4 ms a 10 Hz) 
y a partir de este punto disminuye tanto que la latencia a 40 Hz llega a ser mucho 
menor que la latencia a 1 Hz (11,6 ms y 12,3 ms respectivamente). Las tonicas 
aumentan su latencia hasta 25 Hz (desde 9,9 ms hasta 13,1 ms entre 1 y 25 Hz 
respectivamente), estabilizando su valor a partir de este punto (13,2 ms a 40 Hz). 
De esta manera, entre 1 y 25 Hz la latencia de las tonicas es menor que la de las 
fdsicas y a frecuencias mayores la latencia de las fdsicas es menor.
Multiunitarios
La latencia media de los 17 registros multiunitarios no cambia al aumentar la 
frecuencia de estimulaciôn (10,5 ms y 10,4 ms a 1 Hz y a 40 Hz respectivamente). 
A pesar de esto, en 6  registros se ha detectado un aumento leve, aunque claro, de 
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Figura 166. Arriba Latencia de las neuronas de Sp5i en animales intactos (negro) y
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Figura 167. Arriba Latencia de las neuronas Fdsicas de Sp5i en animales intactos
(negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores de latencia normalizados.
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Figura 168. Arriba Latencia de las neuronas tonicas de 5p5i en animales intactos
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Figura 169. Arriba Latencia de los registros multiunitarios de Sp5i en animales intactos
(negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores de latencia normalizados.
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Consistencia temporal de la respuesta (V5)
Unitarios
En estas neuronas, la consistencia temporal de la respuesta con respecto al 
estimulo es grande hasta los 10 Hz, siendo el valor VS prdcticamente 1 hasta este 
punto (figura 170). A partir de este momento, comienza a disminuir de forma 
brusca, alcanzando la funcidn VS un valor de 0,6 a 40 Hz. En general, las neuronas 
tonicas pierden menos consistencia que las fdsicas (desde VS = 1 a 1 Hz hasta VS = 
0,7 a 40 Hz las tonicas y desde VS = 1 a 1 Hz hasta VS = 0,4 a 40 Hz las fdsicas) 
(figuras 171 y 172).
Multiunitarios
Se produce una pérdida sustancial de la consistencia temporal de la 
respuesta de los registros multiunitarios con el aumento de la frecuencia de 
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Figura 172. Funcidn VS de las neuronas tonicas de Sp5i en animales intactos (negro) y 
decorticados (gris).
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Figura 173. Funcidn VS de los registros multiunitarios de Sp5i en animales intactos
(negro) y decorticados (gris).
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4.2.4. Nücleo Espinal Caudal
Caracferizacion general
Unitarios
badas la duracion del protocolo de estimulacion aplicado y las 
caractensticas de la zona, la obtencion de registres unitarios en Sp5c ha side de 
gran dificultad. be este modo solo se ha podido obtener 4 registres completes 
para su estudio.
La frecuencia de disparo media de estes 4 registres en condiciones de 
repose es de 3,3 ± 1,85 espigas/s, con un range comprendido entre 0 y 7,6 
espigas/s. Todas las neuronas registradas presentan una respuesta clara a la 
estimulacion sensorial de las vibrisas. La respuesta evocada sobreviene, como 
media, 11,2 ± 1,08 ms después de moverse la vibrisa (con un range comprendido 
entre 9 y 14 ms). Dicha estimulacion evoca en estas neuronas de 2 a 8  espigas 
durante les 100 ms que dura, con una media de 3,6 ± 1,43 espigas/estimulo; 
mientras que en les primeros 14 ms responden con 1,6 + 0,39 espigas/estimulo de 
media (range entre 1 y 3 espigas/estimulo). Se han encontrado dos registres 
fdsicos y dos registres tonicos (tabla V).
Mültiunitarios
Los 16 registres multiunitarios obtenidos en el nücleo Espinal Caudal en 
ausencia de influencia cortical presentan una latencia media de respuesta de 7,7 ± 
0,40 ms (range entre 5 y 11 ms), respondiendo con 15,3 ± 2,54 espigas/estimulo 
durante les 100 ms que dura la estimulacion (range entre 1 y 36 espigas/estimulo) y 
con 5,7 ± 0,76 espigas/estimulo durante les primeros 14 ms (range entre 1 y 11 
espigas/estimulo) (Tabla V I). Dos registres multiunitarios, ambos tonicos, 
presentan actividad ntmica (12,5%).
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Media de espiaas por coda estfmulo fSR)
Unitarios
En les cuatro registres se observa una caida exponencial de la funcion SR 
(desde 1,1 espigas/estimulo a 1 Hz hasta 0,4 espigas/estimulo a 40 Hz en el 
promedio de les 4), aunque en très de elles se produce un aumento puntual de dicha 
funcion entre 5 y 8  Hz (figura 176). De hecho, la media de les 4 registres muestra 
un aumento entre dichas frecuencias. Las dos neuronas tonicas muestran siempre 
valores SR mayores que las dos fdsicas (desde 1,7 espigas/estimulo a 1 Hz hasta 
0,6 espigas/estimulo a 40 Hz el promedio de las tonicas, y desde 0,6 
espigas/estimulo a 1 Hz hasta 0,3 espigas/estimulo a 40 Hz el promedio de las 
fdsicas).
Multiunitarios
El numéro de espigas evocadas por coda estimulo disminuye de forma 
exponencial con el aumento de la frecuencia de estimulacion en los registros 
multiunitarios del nücleo Sp5c en ausencia de influencia cortical desde 4,5 
espigas/estimulo a 1 Hz hasta 1,4 espigas/estimulo a 40 Hz en el promedio (figura 
177). 13 registros (81,3%) presentan este comportamiento, mientras que en los 3 
restantes (18,7%) pueden observarse aumentos puntuales para determinadas 
frecuencias de estimulacion de las espigas evocadas por coda estimulo. Entre estos 
registros predominan los de tipo tdnico (66,7% de registros tonicos, 2 de los 3). La 
media de estos 3 registros con aumentos puntuales del nümero de espigas por 










§  0,6 - 
$
0,4 -
200 10 30 40 50
Frecuencia de estimulacion (Hz)
Figura 176. Arrlbo Funcion SR de las neuronas de Sp5c en animales Intactos (negro) y
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Figura 177. Arriba Funcion SR de los registros multiunitarios de 5p5c en animales
intactos (negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores SR normalizados.
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Adaptacidn de la respuesta CRRTF)
Unitarios
En la funcion RRTF se observan diferencias notables entre fdsicas y 
tonicas. Las primeras muestran una adaptacidn muy fuerte (RRTF airededor de 
0,3) y mds o menos constante para todo el intervalo de frecuencias. En cambio, las 
tonicas potencian su respuesta entre 1 y 10 Hz (valores de RRTF prdcticamente 1 
en este rango de frecuencias), cayendo de forma exponencial, a partir de este 
valor de frecuencia, la funcion RRTF (a 40 Hz es igual a 0,4). Las dos neuronas 
tonicas presentan siempre valores RRTF mayores que las dos fdsicas. En el 
promedio de todas las neuronas no hay diferencias con las funciones obtenidas de 
animales intactos (figura 178)
La proporcidn de estimulos que no son capaces de evocar respuesta en las 
unidades fdsicas y tonicas es algo menor en estas ultimas (40% y 60% de estimulos 
efectivos a 40 Hz respectivamente). La funcion RRTF utilizando unicamente los 
estimulos que evocan respuesta de las neuronas tonicas es similar a la RRTF 
original, aunque a partir de 10 Hz présenta valores mayores (a 40 Hz la funcion 
RRTF vole 1 en las fdsicas y 0,7 en las tonicas). En las neuronas fdsicas, la 
eliminacidn de los estimulos no efectivos conlleva que la funcion RRTF tome valores 
siempre muy cercanos a 1 , esto es, toda la adaptacidn observada en estas neuronas 
es debida a los estimulos que no evocan respuesta.
Multiunitarios
La adaptacidn de la respuesta en los registros multiunitarios del nucleo 
Sp5c en ausencia de influencia cortical, medida mediant e la funcion RRTF, 
aumento, de forma exponencial, con la frecuencia de estimulacion (figura 179). De 
este modo, la funcion RRTF posa de 1 a 1 Hz a 0,3 a 40 Hz. La mayoria de los 
registros obtenidos présenta aumentos locales de la funcion RRTF a determinadas
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frecuencias de estimulacion (11 de 16, 6 8 ,8 %), mientras que los 5 restantes 
(31,2%) adaptan su respuesta de forma exponencial. La media de los 11 registros 
con aumentos puntuales de la funcion RRTF muestra una leve potenciacion de la 
respuesta a 12 Hz. Entre estos 11 registros la mayoria (9 de los 11, 81,8%) tiene 
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Figura 179. Funcion RRTF de los registros multiunitarios de Sp5c en animales intactos 
(negro) y decorticados (gris).
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Total de espiaas (TSR)
Unitarios
En 3 de las cuatro neuronas (las dos tonicas y una fdsica) se produce un 
aumento exponencial de la funcion TSR (pasando de 6  espigas a 1 Hz a 8 8  espigas a 
40 Hz como promedio). La neurona fdsica restante présenta un filtrado band-pass, 
esto es, présenta un mdximo de respuesta entre 12 y 20 Hz. Los valores de esta 
funcion en las dos neuronas tonicas son siempre mayores que los de las dos 
neuronas fdsicas (las tonicas pasan de 8  espigas a 116 espigas entre 1 y 40 Hz de 
media, mientras que las fdsicas pasan de 3 espigas a 61 espigas entre 1 y 40 Hz de 
media). Como promedio, estas neuronas muestran un aumento exponencial de la 
funcion TSR (figura 180)
Multiunitarios
De entre los 16 registros obtenidos, 3 (18,8%) presentan un
comportamiento diferente, con aumento de la respuesta a 8  y 12 Hz y f  iltrado de 
las frecuencias alfas. En el resto, el numéro de espigas total para cada frecuencia 














0 10 20 30 40 50
Frecuencia de estimulacion (Hz)
Figura 180. Arriba Funcion TSR de las neuronas de 5p5c en animales intactos (negro) y
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Figura 181. Arriba Funcion TSR de los registros multiunitarios de 5p5c en animales
intactos (negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores TSR normalizados.
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Latencia de la respuesta
Unitarios
En las dos neuronas fdsicas, la latencia no se ve apenas afectada por el 
aumento de la frecuencia de estimulacion (10,6 ms a 1 Hz y 10,6 ms a 40 Hz). En las 
dos tonicas, en cambio, dicho aumento conlleva un aumento de la latencia (desde 
10,0 ms a 1 Hz hasta 13,7 ms a 40 Hz), be este modo, entre 1 y 10 Hz la latencia 
de las neuronas tonicas es menor que la de las fdsicas (en 10 Hz se igualan las dos a 
11,7 ms), mientras que a frecuencias de estimulacion mayores de 10 Hz, la 
frecuencia de las fdsicas es menor que la de las tonicas. En el promedio, apenas hay 
variacidn de la latencia (figura 182).
Multiunitarios
La latencia media de los 16 registros multiunitarios aumenta de forma 
exponencial con la frecuencia de estimulacion desde 8  ms a 1 Hz hasta 10,8 ms a 
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Figura 182. Arriba Latencia de las neuronas de Sp5c en animales intactos (negro) y
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Figura 183. Arriba Latencia de los registros multiunitarios de Sp5c en animales intactos
(negro) y decorticados (gris). Abajo, idem, con los valores de latencia normalizados.
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Consistencia temporal de la respuesta fVS)
Unitarios
Los dos neuronas tonicas apenas pierden consistencia temporal con el 
aumento de la frecuencia de estimulacion (VS varia desde 1 hasta 0,8 entre 1 y 40  
Hz), mientras que las dos fdsicas alcanzan valores muy bajos de VS, sobre todo a 
partir de 8  Hz. De este modo, entre 1-8 Hz el valor de VS es prdcticamente 1, 
siendo 0,3 a 40 Hz (figura 184).
Multiunitarios
Se produce una pérdida sustancial de la consistencia temporal de la 
respuesta de los registros multiunitarios con el aumento de la frecuencia de 
estimulacion. Entre 1 y 12 Hz el valor de VS es prdcticamente 1, disminuyendo 
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Figura 185. Funcion VS de los registros multiunitarios de 5p5c en animales intactos 







En general, los campes réceptives de las neurenas de les nüclees Pr5 y Sp5c 
sen meneres que les de las neurenas de les nüclees Sp5e y Sp5i (Gibsen 1987; 
Jacquin 1989; Jacquin, Barda y cel. 1989; Jacquin, Gelden y cel. 1988; Jacquin, 
Gelden y cel. 1989; Jacquin, Meeney y cel. 1986; Price, Greenspan y cel. 2003; 
Veinante and Deschenes 1999). Cerne media, las neurenas del nüclee Pr5 respenden 
a la estimulacion de 2,9 ± 0,32 vibrisas, valer que es muy similar a las 2,7 ± 0,50  
vibrisas de media a las que respenden las neurenas del nüclee Sp5c. En el case de 
Pr5 hay un mayor nümere de neurenas multivibrisa que las que se encuentran cen 
estimulacion mecdnica (Jacquin, Golden y cel. 1988; Veinante and Deschenes 1999). 
Tante la media ceme la variabilidad mestrada en el nümere de vibrisas que 
cenferman el campe receptive de las neurenas de les etres des nüclees espinales 
son netamente mayores. De este mode, las neurenas del nüclee Sp5e respenden de 
media a 7,2 ± 0,99 vibrisas, y las del nüclee Sp5i a 7,6 ± 1,14 vibrisas de media. En 
cualquier case, la tendencia general en tedes les nüclees, es que las vibrisas 
acceserias se sitüen en la misma fila y /e  celumna que la principal, de manera que la 
erganizacion de estes campes réceptives atiende mds a razom s  tepegrdficas que 
de mera cercama fisica (Gibsen 1987; Jacquin, Barcia y cel. 1989; Jacquin, Golden 
y cel. 1989).
Las neurenas del CST aseciadas al precesamiente de la infermacidn 
sematesenserial preveniente de las vibrisas presentan, al menas en nuestras 
condiciones de anestesia, une actividad en repose muy baja. El nüclee Pr5, cuyas 
eferencias cenferman la principal entrada al nüclee Ventral Posteromedial del 
tdlame, es el que menas actividad espentdnea muestra (0,6 ± 0,31 espigas/s). 
Curiesamente, las neurenas del etre nüclee implicade en el envie de infermacidn 
sensorial al tdlame, el nüclee Sp5i que la envia a través de la via paralemniscal en 
este case, muestran mucha mds actividad espentdnea (3,0 ± 1,08 espigas/s). En les 
etres des nüclees, que apenas envian eferencias al tdlame, también puede 
observarse esta disparidad, de manera que, mientras que el nüclee Sp5e muestra
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una actividad espontdnea muy baja (0,9 ± 0,57 espigas/s); el nucleo Sp5c muestra 
una actividad en repose mayor (4,3 ± 2,16 espigas/s). Estas diferencias se deben a 
una mayor presencia de neurenas de alta frecuencia de dispare en espentdnea en 
les nüclees Sp5i y Sp5c que, ademds, presentan actividad en repose mayor en estes 
nüclees que en les nüclees Pr5 y Sp5e. Les dates sobre la baja actividad neuronal 
espentdnea en les nüclees del CST obtenidos en este estudie cencuerdan cen la 
mayoria de les estudies realizades en animales anestesiades (Ahissar, Sesnik y cel. 
2000; Dallel, Rabeissen y cel. 1990; Gibsen 1987; Jacquin, Golden y cel. 1988; 
Sesnik, Haidarliu y cel. 2001; Veinante and Deschenes 1999), exceptuande el 
trabaje de Minnery y Simons (2003) en Pr5, que descri ben une actividad 
espentdnea en este nüclee muche mayor. Esta diferencia puede deberse, ceme ya 
hacen censtar diches auteres, al use de una metedelegfa experimental distinta.
En les nüclees Pr5, Sp5e y Sp5i, el nümere de neurenas que muestran una 
respuesta de tipo tdnice supene airededer de un tercie del total. De nueve 
nuestres dates cencuerdan cen les descrites en la bibliegrafia (Dallel, Rabeissen y 
cel. 1990; Jacquin, Barcia y cel. 1989; Jacquin, Golden y cel. 1988; Jacquin, Golden 
y cel. 1989; Shipley 1974; Veinante and Deschenes 1999), exceptuande el citade 
trabaje de Minnery y Simons (2003). En el nüclee Sp5c, per el contrarie, casi la 
mitad de las neurenas muestran respuestas de tipo tdnice, proporcidn que es 
distinta a la ebtenida per Renehan y cel. (1986). En este trabaje se utilizaren 10 
neurenas y la estimulacion era mecdnica, per le que el baje nümere de registres y la 
diferente estimulacion pednan ser la causa de las discrepancias. En tedes les 
nüclees, la actividad espentdnea de las unidades fdsicas es superior a la de las 
tonicas. De nueve, tante si nos referimes a neurenas fdsicas ceme a tonicas, las 
pertenecientes a les nüclees Pr5 y Sp5e tienen una actividad en repose mener que 
las pertenecientes a les nüclees Sp5i y Sp5c. Desafertunadamente ne existen 
dates al respecte en la bibliegrafia.
Las neurenas del nüclee Pr5 muestran cierta tendencia a responder cen un 
mayor nümere de espigas ante un estimulo mds e menes large que las del reste de
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nücleos. Esta diferencia entre nücleos, que es muy sut il si hablamos de unidades 
fdsicas, es notable al comparar las neuronas tonicas. Sin embargo, al estudiar solo 
el comienzo de la respuesta (los primeros 14 ms), la magnitud de la respuesta es 
similar en todos los nücleos. Incluse, la respuesta en este intervale de las neurenas 
fdsicas del nüclee Sp5c es mayor que las neurenas fdsicas del reste de les nüclees. 
Ceme era de esperar, las neurenas tonicas de tedes les nüclees presentan 
respuestas de mayor magnitud durante les 1 0 0  ms que dura la estimulacion que las 
fdsicas. Este heche se repite si se tienen en cuenta sole les primeros 14 ms de la 
estimulacion, excepte en el nüclee Sp5c, dende fdsicas y tonicas muestran 
respuestas de magnitud similar.
La respuesta durante les 100 ms de estimulacion del cenjunte de les 
registres multiunitarios del nüclee Sp5c es significativamente de mayor magnitud 
que la de les restantes nüclees. bade que este nüclee es el que mayor densidad 
celular présenta (Avendahe, Machin y cel. 2005) y en el que les barriletes estdn 
mds desarrellades (Ma 1991) es de esperar que al registre multiunitarie centribuya 
un mayor nümere de neurenas y, per tante, que en la respuesta ebtenida el nümere 
de espigas sea mayor. El comportamiento de les registres multiunitarios durante 
les primeros 14 ms de estimulacion es muy similar a la ebtenida durante les 100 ms. 
En cenjunte, les registres del nüclee Sp5c respenden cen un mayor nümere de 
espigas que les del reste de nüclees. Entre Pr5, Sp5e y Sp5i ne hay diferencias 
significativas, aunque este ültime présenta una respuesta media de mayor magnitud 
que les etres des, cuya respuesta es similar.
La latencia media de la respuesta evocada per el estimulo sensorial del total 
de las neurenas del nüclee Pr5 es significativamente mener que la de las neurenas 
de cada une de les nüclees espinales, que muestran latencias muy similares entre si 
(Gibsen 1987; Merene, Garcla-Genzalez y cel. 2005; Sesnik, Haidarliu y cel. 2001). 
Sin embargo, al estudiar las unidades tonicas y fdsicas per separade se observa 
que estas ültimas muestran latencias de igual magnitud en les cuatro nüclees 
mientras que las neurenas tonicas pertenecientes al nüclee Pr5 respenden cen una
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latencia mucho menor (casi la mitad) que las pertenecientes a los nücleos espinales. 
En los nücleos Pr5 y Sp5o, la latencia de respuesta de las neuronas fdsicas es 
significativamente mayor que la de las tonicas. En los otros dos nücleos espinales, 
en cambio, la latencia de ambos tipos de neuronas es igual. En cuanto a la latencia 
de la respuesta de los registros multiunitarios, la de los pertenecientes al nücleo 
Pr5 es menor que la de los nücleos Sp5o e Sp5i (que presentan latencias similares), 
e igual a la del nücleo Sp5c.
Con todos estos datos podemos concluir que las caracteristicas bdsicas de 
nuestra muestra de registros del CST se ajusta bien a las descritas en la 
bibliografîa sobre la poblacion de neuronas del CST.
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5.2 ESTUDIO DE LA MAGNITUD DE LA RESPUESTA ANTE ESTIMULOS 
REPETmVOS DE FRECUENCIA FIJA
Nümero de espigas por estimulo (5R).
Las neuronas de los cuatro nücleos del Complejo Sensorial del Trigémino 
filtran, ateniéndonos al nümero de espigas evocadas por coda estimulo, las 
frecuencias altas de estimulacion, esto es, cuanto mayor es la frecuencia de 
estimulacion, menor es el nümero medio de espigas evocadas por coda estimulo de 
la serie. Este hecho podna deberse bien a una reduccion del nümero de espigas en 
cada estimulo, bien a una disminucion con el aumento de la frecuencia del nümero 
de estimulos capaces de evocar una respuesta. Los datos obtenidos indican que 
este f  iltrado se debe a una combinacion de ambos fenomenos, si bien contribuyen 
de manera diferente en funcion del tipo de respuesta de la neurona analizada. En 
las neuronas fdsicas el filtrado se debe sobre todo una disminucion del nümero de 
estimulos que evocan respuesta, mientras que en las tonicas se debe sobre todo a 
una disminucion en el nümero de espigas evocadas por coda estimulo.
A pesar que en todos los nücleos se produce una caida exponencial del 
promedio del nümero de espigas evocadas por coda estimulo en la poblacion de 
neuronas estudiadas con el aumento de la frecuencia de estimulacion, dicha caîda 
no es igual en cada nücleo. En el nücleo Pr5 siempre hay un mayor nümero de 
espigas por estimulo que en el resto de los nücleos, sea cual sea la frecuencia de 
estimulacion, mientras que en el nücleo Sp5o siempre es menor dicho nümero. Los 
otros dos nücleos espinales presentan un nümero de espigas por estimulo muy 
similar hasta 10 Hz de estimulacion y para frecuencias mayores las neuronas del 
nücleo Sp5c responden con un mayor nümero de espigas en cada estimulo. Si 
estudiamos los valores normalizados de estas funciones con respecto al mdximo se 
comprueba que entre 1 Hz y 5 Hz, la disminucion en el nümero de espigas con el 
aumento de la frecuencia es muy parecida, por no decir igual, en los cuatro nücleos. 
A partir de esta fruencia, la caida en los nücleos 5p5o e 5p5i es idéntica y mucho 
mds rdpida que en los otros dos nücleos. En los nücleos Pr5 y 5p5c la caida es
293
Discusiôn
similar hasta los 15 Hz de estimulacion, momento a partir del cual en el nücleo 
Sp5c se estabiliza dicha caida. En el nücleo Pr5 el nümero de espigas disminuye 
hasta igualarse con los de los nücleos Sp5o y Sp5i.
Dado que, como revelan los resultados obtenidos, las neuronas tonicas 
muestran una disminucion menor en el nümero de espigas por estimulo que las 
fdsicas, el comportamiento distinto en los cuatro nücleos podna deberse a la 
diferente proporcidn de neuronas fdsicas y tonicas observada en dichos nücleos. 
Excepto en el caso de Sp5o, que présenta la menor proporcidn de neuronas tonicas 
y los valores mds bajos de la funcion SR, en el resto de los nücleos no se cumple 
esta relacidn (Pr5 tiene una proporcidn de neuronas tonicas menor que 5p5i y que 
5p5c y valores SR mayores que ambos, y Sp5i tiene menor proporcidn de neuronas 
tonicas y valores SR mayores que Sp5c). Entonces es razonable asumir que el 
comportamiento respecto al nümero de espigas evocadas por coda estimulo en coda 
frecuencia  de estimulacion de las neuronas fàsicas y tonicas es distinto en coda 
nücleo. Mientras que el comportamiento de las unidades fdsicas en los cuatro 
nücleos es muy parecido, el de las tonicas présenta varias diferencias. En primer 
lugar, el nümero medio de espigas evocadas en las neuronas tonicas por coda 
estimulo es mucho mayor en el nücleo Pr5 (para todas las frecuencias) que en el 
resto de nücleos. Los nücleos Sp5o y Sp5c presentan una respuesta media por 
estimulo similar a lo largo de todas las frecuencias de estimulacion, mientras que 
las neuronas tonicas del nücleo Sp5i responden mds que las de los otros dos nücleos 
hasta los 15 Hz, y a partir de este punto se iguala los anteriores. Si nos atenemos a 
los valores normalizados, se ve claramente que las neuronas tonicas del nücleo Pr5 
son las que menos tendencia tienen a f iltra r  frecuencias altas, y las del nücleo 5p5i 
las que mds. El comportamiento de las neuronas de los otros dos nücleos espinales 
es muy similar.
A pesar de que todas las neuronas registradas en estos nücleos filtran las 
frecuencias altas de estimulacion, muchas muestran un aumento del nümero de 
espigas a determinadas frecuencias puntuales, mds o menos altas. En los nücleos
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que proyectan al tdlame sensorial, esto es, Pr5 y Sp5i, la proporcidn de estas 
neuronas es mayor (40% y 44,7% respectivamente) que en los que apenas 
proyectan al tdlamo y estdn mds implicados en el procesamiento de la infermacidn 
nociceptiva (Sp5o, con un 34,6% y Sp5c con un 33,3%). En general, estos aumentos 
en el numéro de espigas se producen para frecuencias muy puntuales, y nunca para 
intervales mds o menos largos de frecuencias de estimulacion.
Si bien hay cierta variabilidad entre las diferentes neuronas, al realizar la 
media de los registros que presentan este tipo de comportamiento se pone de 
manifiesto que las neuronas del nucleo Pr5 y las del nücleo 5p5o tienen cierta 
preferencia por las estimulaciones a 5 Hz, mientras que las del nücleo 5p5c 
responden mds ante estimulaciones de 5 Hz y de 15 Hz. En el nücleo 5p5i cada 
neurona tiene preferencia por una frecuencia determinada, por lo que en la media 
no se puede observer ningün mdximo.
Es interesante que en los nücleos Pr5 y 5p5o, la proporcidn de neuronas 
fdsicas y tonicas que presentan preferencia por alguna frecuencia de estimulacion 
es justamente la inversa de la proporcidn de la poblacion total. De este modo, en el 
nücleo Pr5 presentan este tipo de comportamiento 14 neuronas, 10 de las cuales 
son tonicas (71,4%) y 4 fdsicas (28,6%), y en el nücleo Sp5o, de las 9 con 
preferencia por una frecuencia, 6  son tonicas (66,7%) y 3 fàsicas (33,3%). En 
cambio en los nücleos Sp5i y Sp5c la proporcidn de neuronas fdsicas y tonicas 
entre las que siguen este comportamiento es similar a la de la poblacion total 
(35,3% de neuronas tonicas en el Sp5i y 50% de tonicas en el Sp5c).
Los registros multiunitarios también sufren, en los cuatro nücleos 
estudiados, un descenso en el nümero medio de espigas evocado por coda estimulo 
segün aumenta la frecuencia de la estimulacion, descenso que se ajusta a una 
funcion exponencial. En este caso, no hay grandes diferencias entre las médias de 
los registros obtenidos en los cuatro nücleos, ni en el nümero de espigas, ni en la 
fasa de descenso para las diferentes frecuencias de estimulacion.
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La proporcidn de registros que presentan aumentos puntuales del numéro de 
espigas es muy similar en los cuatro nücleos (45,5%, 45,0%, 50,0% y 47,6% en los 
nücleos Pr5, Sp5o, Sp5i y Sp5c respectivamente). De nuevo, la media de estos 
registros es prdcticamente idéntica entre los cuatro nücleos y en todos se puede 
apreciar un aumento relativo del numéro de espigas para 15 Hz.
Adaptacion de la  respuesta (RRTF).
El andiisis realizado a partir de la media de espigas evocadas por cada 
estimulo no deja de ser algo grosero y limitado. Obviamente, la disminucion del 
numéro de espigas al aumentar la frecuencia de estimulacion se debe a que ante 
una serie de estimulos a una determinada frecuencia, las neuronas no responden de 
igual manera al primer estimulo que al resto de estimulos de la serie. Para estudiar 
este comportamiento se ha utilizado la funcion RRTF, que indica si a lo largo de una 
serie de estimulos, la respuesta se mantiene siempre igual, se adapta o se potencia, 
siempre en relacion al primer estimulo de la serie.
Al analizar el conjunto de neuronas de cada nücleo por medio de la funcion 
RRTF, se aprecia como en todos se produce una disminucion de dicha funcion al 
aumentar la frecuencia de estimulacion, actuando las neuronas del CST, al menos 
en lo que concierne al nümero de espigas evocadas por cada estimulo, como filtros  
de altas frecuencias o filtros low-pass.
Cuando se estimulo entre 1 Hz y 3 Hz, el comportamiento medio de los 
cuatro nücleos es muy parecido. Sin embargo, a frecuencias de estimulacion 
mayores, coda nücleo présenta ciertas peculiaridades. Los nücleos Sp5o y Sp5i 
tienen un comportamiento idéntico y son los que mds filtran en el rango 
comprendido entre 10 Hz y 40 Hz. El otro nücleo espinal se comporta como éstos 
hasta los 10 Hz y a partir de aqui la adaptacidn de su respuesta se estabiliza. En el 
nücleo Pr5 se produce muy poca adaptacidn de la respuesta hasta los 10-12 Hz y a 
frecuencias mayores, aumenta la adaptacidn con la frecuencia de estimulacion.
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alcanzando valores de adaptacion muy similares, aunque algo menores, a los de los 
nücleos Sp5o y Sp5i.
AnalizadûS por separado, el comportamiento de las neuronas fdsicas es muy 
parecido al poblacional, mientras que el de las tonicas présenta varias diferencias 
entre los cuatro nücleos. La poblacion de neuronas tonicas del nücleo Pr5 es la que 
menos adaptacion muestra en todo el rango de frecuencias de estimulacion. 
Ademds, estas neuronas potencian su respuesta entre 1 y 3 Hz y a 8  Hz. Las 
neuronas tonicas del nücleo Sp5o también potencian su respuesta a 8  Hz, 
presentando valores RRTF muy similares a los del nücleo Sp5c en el resto de 
frecuencias de estimulacion. Las neuronas tonicas del nücleo Sp5i son las que mds 
adaptan su frecuencia.
En las neuronas fdsicas de los nücleos espinales la adaptacion que se ha 
observado es sobre todo consecuencia de la pérdida de efectividad de los 
estimulos sobre dichas neuronas. La funcidn RRTF media de las neuronas fdsicas 
tomando ünicamente los estimulos que provocan respuesta es mucho mayor para 
todas las frecuencias que la funcidn RRTF con todos los estimulos. Es decir, 
aquellos estimulos que producen una respuesta, prdcticamente evocan el mismo 
nümero de espigas sea cual sea la frecuencia de estimulacion. Sin embargo, en las 
neuronas fdsicas del nücleo Pr5 la adaptacion depende mds de la reduccidn en el 
nümero de espigas en cada estimulo, ya que la funcidn RRTF media tomando 
ünicamente los estimulos que producen espigas es muy similar a la funcidn RRTF 
con todos los estimulos. En las neuronas tonicas, en cambio, apenas hay estimulos 
que no provoquen respuesta, por lo que la adaptacion depende casi exclusivamente 
de la reduccidn en el nümero de espigas evocadas por cada estimulo de la serie.
A pesar de que el comportamiento poblacional indica un filtrado de las 
frecuencias mds al tas, al estudiar los registros individuales por separado aparecen 
aumentos puntuales de la funcidn RRTF para determinadas frecuencias. Estos 
aumentos indican que estas neuronas muestran cierta preferencia a la hora de 
responder por dichas frecuencias de estimulacion, potenciando su respuesta ante
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ellas, q I menos con respecto a las frecuencias circundantes. La proporcion de 
neuronas que muestran estos aumentos puntuales de la funcidn RRTF es muy 
parecida entre los distintos nücleos (57,1%, 53,8%, 47,4% y 54,1% en Pr5, Sp5o, 
Sp5i y Sp5c respectivamente).
No hay un predominio claro de ninguna frecuencia en ningün nücleo. De 
hecho, la funcidn RRTF media de los reg is tres  con aumentos puntuales de la 
potenciacidn es muy similar a la funcidn RRTF media de la poblacidn entera en 
todos los nücleos. El ünico hecho resehable es una pequeha potenciacidn de la 
respuesta en el nücleo Sp5o para estimulaciones de 2 Hz. Sin embargo, la funcidn 
RRTF media de estos registros teniendo en cuenta ünicamente los estimulos en los 
que hay respuesta, muestra una potenciacidn clara de esta ante estimulaciones de 
2 Hz en los très nücleos espinales, muy évidente en el nücleo Sp5o y menos en los 
nücleos Sp5i y 5p5c. En este ültimo nücleo también se puede apreciar una pequeha 
potenciacidn a 12 Hz.
En los nücleos Pr5, Sp5o y Sp5c entre las neuronas que presentan 
potenciaciones puntuales de la respuesta hay una mayor proporcidn de neuronas 
tdnicas que en la poblacidn total (50% en los nücleos Pr5 y Sp5o y 61,5% en el 
Sp5c). En el nücleo Sp5i hay un 27,8% de neuronas tdnicas entre las que presentan 
potenciaciones puntuales, que es muy similar al poblacional. Las neuronas fdsicas de 
los cuatro nücleos presentan un comportamiento medio muy parecido, no 
presentando predileccidn por ninguna frecuencia en concrete. Las neuronas tdnicas 
por contra, muestran preferencia por frecuencias bajas en los nücleos Pr5 y Sp5o 
(entre IH z y 3 Hz y para 8  Hz en ambos casos) y por las altas en los nücleos Sp5i y 
Sp5c (a 30 Hz).
Las funciones RRTF media de los registros multiunitarios de los cuatro 
nücleos estudiados son idénticas, no presentando potenciacidn para ninguna 
frecuencia de estimulacidn. Sin embargo, prdcticamente todos los registros 
muestran potenciacidn para una o varias frecuencias puntuales (1 0 0 % en el nücleo 
Pr5, el 90% en el 5p5o, el 85% en el Sp5i y el 85,7% en el 5p5c). El hecho de que
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no haya una frecuencia dominante en cada nücleo, sino que en cada registre hay 
preferencia por una o una combinacion de frecuencias hace que en la media no 
sobresalga ninguna en particular.
Nümero de espigas total (TSR).
Con esta funcidn se analiza, no el nümero de espigas por estimulo, sino el 
nümero total de espigas en una serie. En principio, y dado que las series de 
estimulacidn duran todas el mismo tiempo sea cual sea la frecuencia de 
estimulacidn, las estimulaciones a frecuencias mds altas deberlan tener un valor 
TSR mayor que las demds (ya que hay mds estimulos en el mismo tiempo).
La media de las funciones TSR de todas las neuronas muestra un aumento 
exponencial de dicha funcidn en los cuatro nücleos estudiados, lo que indica que 
existe cierta preferencia por las frecuencias mds bajas ya que este aumento 
deberla ser lineal si no existiese esta preferencia. El nümero de espigas total es 
siempre mayor en el nücleo Pr5, seguido del Sp5c, el Sp5i y, por ültimo, el Sp5o.
En algunas de las neuronas estudiadas, se ha observado que la respuesta es 
mayor para frecuencias inter médias (filtrado Band-pass). En los nücleos Pr5 y 
Sp5i, que son los dos que proyectan a tdlamo somatosensorial, la proporcidn de 
estas neuronas es muy similar (42,8% y 42,1% respectivamente). En el nücleo Sp5o 
la proporcidn es algo mayor (57,7%), mientras que en el nücleo Sp5c las neuronas 
con preferencia por frecuencias intermedias constituyen una mi noria (el 28,8% del 
total). En todos los nücleos, la mayorla de las neuronas con este comportamiento 
son de tipo fdsico (el 93,3% en el nücleo Pr5, el 86,7% en el Sp5o, el 81,2% en el 
Sp5i y el 100% en el Sp5c). Teniendo en cuenta que el nücleo Sp5c es el que menor 
proporcidn de neuronas fdsicas présenta, es Idgico que también sea el que menor 
proporcidn de neuronas band-pass tenga.
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La media de las funciones TSR de las neuronas band-pass muestra en todos 
los nücleos una preferencia en torno a los 15 Hz de estimulacion. De este modo, en 
el nücleo Pr5 se observa una potenciacidn de la respuesta entre 15 y 25 Hz, en el 
5p5o entre 8  y 15 Hz, en el 5p5i entre 8  y 20 Hz y en el 5p5c entre 10 y 25 Hz; 
todos ellos con un mdximo en 15 Hz.
Obviamente, y dado que la mayorla de las neuronas con comportamiento 
band-pass son de tipo fdsico, existen ciertas diferencias entre las neuronas 
fdsicas y tdnicas respecto a sus respectives funciones TSR. En todos los nücleos, 
las neuronas fdsicas tienden a potencies su respuesta ante frecuencias intermedias 
de estimulacidn, pero en las tdnicas se observa un aumento exponencial de la 
respuesta. Las neurones tdnicas del nücleo Sp5i muestran une tendencia a filtre r  
frecuencias altas.
El comportamiento de los registros multiunitarios es muy similar al de los 
unitarios. La media de la funcidn TSR de estos registros muestra un aumento 
exponencial con la frecuencia de la estimulacidn. En este caso, la respuesta de 
todos los nücleos, excepto del 5p5c, es muy similar en magnitud para todas las 
frecuencias estudiadas. En este nücleo la respuesta es siempre menor, 
especialmente ante frecuencias de estimulacidn altas (mayores de 10 Hz). Dado 
que los registros unitarios de este nücleo muestran respuestas de mayor magnitud 
que la de los otros nücleos espinales, este dato prodrla indicar un menor nümero de 
neuronas implicadas en los registres multiunitarios, bien porque estén mds 
dispersas dentro del barrilete, bien porque los campos receptivos sean menores. 
Teniendo en cuenta los datos obtenidos de los campos receptivos, esta ültima 
explicacidn parece la mds plausible.
Entre los registros multiunitarios se ha encontrado también 
comportamientos que se ajustan a un filtrado de tipo band-pass: el 31,8% en el 
nücleo Pr5, el 25% en el Sp5o, el 40% en el Sp5i y el 23,8% en el Sp5c. El hecho de 
que haya menos registros multiunitarios con comportamiento band-pass en todos 
los nücleos Pr5 y Sp5o podrla explicarse porque las neuronas de un mismo barrilete
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fuesen selectivûs a una determinada frecuencia. Sin embargo, la media de los 
registros con comportamiento band-pass muestra que, en todos los nücleos, hay 
una preferencia muy clara por estimulaciones de 15 Hz.
El comportamiento de las unidades fdsicas en los cuatro nücleo es muy 
parecido, tanto si comparamos la respuesta media por cada estimulo (SR), la 
adaptacion de la respuesta con respecto al primer estimulo de la serie (RRTF), o la 
respuesta total durante toda la serie de estimulacidn (TSR). En cambio, el de las 
tdnicas muestra notables diferencias entre los distintos nücleos, sobre todo si 
comparamos las de Pr5 con las de los nücleos espinales. Se ha propuesto que las 
unidades fdsicas y tdnicas juegan un papel diferente en la codificacidn de las 
caracterlsticas de los estimulos tanto en el sistema tdctil de primates como en el 
ganglio trigeminal (Blake, Hsiao y col. 1997; Johnson 2000; LaMotte, Friedman y 
col. 1998; Leiser and Moxon 2005; Leiser and Moxon 2006; Shoykhet, Doherty y 
col. 2000; Wheat and Goodwin 2000). De este modo las unidades fdsicas 
codificarlan la localizacidn del objet o, mientras que las tdnicas lo discriminan, 
codificando sus caracterlsticas de forma y textura. En este contexto, la mayor 
adaptacion a las frecuencias altas de las neuronas fdsicas, asl como su 
homogeneidad entre los cuatro nücleos estarla plenamente justificada. Para définir 
un objeto, la rata mueve sus vibrisas de forma rltmica a una determinada 
frecuencia (whisking) (CarvelI and Simons 1990; Welker 1964). Una serie de 
estimulos de frecuencia fija  simularla este comportamiento, de manera que el 
primer estimulo de la serie constituirla el contacto con el objeto o superficie, y los 
siguientes estimulos equivaldrlan a los subsiguientes ciclos de “whisking" 
necesarios para obtener las caracterlsticas del objeto. Las neuronas fdsicas, por 
tanto, estarlan optimizadas para responder sobre todo al primer estimulo de la 
serie, disminuyendo su respuesta ante el resto de estimulos pues el objeto ya 
es\QT\a localizado. Esta funcidn de localizar el objeto no requerirla un 
procesamiento diferente en cada nücleo, sino que serla un requisito previo para su 
posterior andlisis, por lo que las caracterlsticas de las neuronas fdsicas son muy 
parecidas en los cuatro nücleos. En cambio, en cada nücleo se producirla un andlisis
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distinto de las caracterlsticas del estimulo, por lo que las propiedades de las 
unidades tonicas son diferentes en cada uno de ellos. A esto hay que ahadir que, 
segün algunos autores, la mayorla de las neuronas que proyectan al tdlamo, y por lo 
tanto llevan informacidn a S I, son de tipo tdnico (Minnery and Simons 2003). La 
informacidn que llega a S I  desde las vibrisas lo hace por dos vlas diferenciadas 
(lemniscal y paralemniscal) y hay que suponer que el procesamiento que se hace de 
la informacidn a lo largo de coda via es distinto. De este modo, las diferentes 
caracterlsticas de adaptacion de las neuronas tdnicas en cada nücleo del CST 
reflejanan el distinto tratamiento que la informacidn sufrirla en funcidn de la via 
por la que va a llegar a S I.
Tanto VPM como Pom presentan un filtrado low-pass de la informacidn si 
tenemos en cuenta la adaptacion de la respuesta (Ahissar, Sosnik y col. 2000; 
Castro-Alamancos 2002b; Castro-Alamancos 2002a; Chung, Li y col. 2002; 
Deschenes, Timofeeva y col. 2003; Diamond, Armstrong-James y col. 1992; 
Fanselow and Nicolelis 1999; Hartings, Temereanca y col. 2003; Moore 2004; 
Sosnik, Haidarliu y col. 2001), mientras que VPM funciona como un filtro  high-pass 
si tenemos en cuenta la respuesta total a lo largo de la serie de estimulos (para 
esta funcidn no existen datos en Pom). Las neuronas tdnicas de Pr5 y Sp5i, que son 
los nücleos que proyectan de forma mayoritaria a VPM y a Pom respectivamente, 
también son low-pass para la adaptacion y high-pass para la respuesta total. 
Teniendo en cuenta todo lo expuesto con anterioridad, el filtrado observado en los 
nücleos taldmicos no se realiza alll, sino en los nücleos del CST. Se sabe, de hecho, 
que la adaptacion de la funcidn SR observada en el VPm depende de la depresion 
sindptica de los EPSPs provenientes del tronco encefàlico (Castro-A lamancos 
2002a; Castro-A lamancos 2002b; Deschenes, Timofeeva y col. 2003). A demds, el 
filtrado low-pass observado en Pom es mayor que en VPM y comienza a frecuencias 
mds bajas (Moore 2004), igual que el filtrado realizado por las neuronas tdnicas de 
Sp5i comparadas con las tdnicas de Pr5. En S I se mantiene el filtrado low-pass 
para la adaptacion, pero para la respuesta total (TSR) se realiza un filtrado band­
pass. Este mismo filtrado se observa en las neuronas fdsicas de los nücleos del
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CST, sobre todo en los del Sp5i. De este modo, en las estaciones superiores del 
procesamiento sensorial de la via somatosensorial de las vibrisas (tdlamo y S I)  no 
se producirla el filtrado de determinadas frecuencias, sino que se refinarla este. 
De hecho, si se comparan los perfiles obtenidos de las funciones SR, RRTF y TSR 
obtenidas en este estudio con las de los estudios en tdlamo y corteza, estos 




5.3 ESTUDIO DEL TIEMPO DE LA RESPUESTA ANTE ESTIMULOS 
REPETmVOS DE FRECUENCIA FIJA
Latencia
La media de los registros unitarios indica que al aumentar la frecuencia de 
estimulacion, se produce un aumento de la latencia de la respuesta en todos los 
nücleos. Este aumento es muy rdpido hasta los 20 Hz aproximadamente y a partir 
de este punto tiende a estabilizarse. La latencia en el nücleo Pr5 es siempre menor 
que en el resto de los nücleos, sea cual sea la frecuencia de estimulacidn. Entre los 
nücleos espinales hay un gradiente de latencia de mds Sp5c a mds rostral, de 
manera que el nücleo Sp5c es el que menor latencia présenta de los très, y el Sp5o 
el que mds.
En los cuatro nücleos, las neuronas fdsicas aumentan su latencia de forma 
muy rdpida hasta los 20 Hz, y a partir de este momento la latencia tiende incluso a 
dismimuir. La magnitud de la latencia de las neuronas fdsicas es muy similar en los 
cuatro nücleos. El aumento de las tdnicas es prdcticamente lineal y muy similar en 
los cuatro nücleos. La latencia de las neuronas tdnicas del nücleo Pr5 es siempre 
mucho menor que la del restro de nücleos, los cuales presentan valores de latencia 
muy similares entre ellos para todas las frecuencias.
El comportamiento de los registros multiunitarios en funcidn de su latencia 
de respuesta es muy similar al descrito para los registros unitarios. En general, y 
en los cuatro nücleos, se produce un aumento de la latencia con la frecuencia de 
estimulacidn; de forma muy brusca para frecuencias bajas, y mds suave para 
frecuencias altas. La latencia de los registros del nücleo Pr5 es menor que la de los 
nücleos Epinales, que muestran latencias muy similares entre los très.
304
Discusiôn
Funcion Vector Strengh (VS)
En los cuatro nücleos existe una pérdida de la consistencia temporal de la 
respuesta respecto del estimulo para las frecuencias altas de estimulacion (sobre 
todo a partir de los 10 Hz). Las neuronas del nücleo Pr5 son las que mds mantienen 
la consistencia temporal, seguidas de las del nücelo Sp5o y las de los nücleos Sp5i y 
Sp5c, que presentan descensos en la consistencia muy similares. En todos los 
nücleos, las neuronas fdsicas muestran mayores pérdidas de consistencia que las 
tdncias.
La pérdida de consistencia entre los registros multiunitarios es mayor que 
la de los unitarios y muy similar entre los cuatro nücleos.
Por lo observado en los resultados, parece que el filtrado realizado por VPM 
y S I en funcidn del tiempo en que sobreviene la espiga no depende de los nücleos 
del CST. En VPM, la modulacidn relativa del tiempo de respuesta aumenta 
rdpidamente entre 1 y 12 Hz, mostrando aumentos mds modestos a estimulaciones 
de mayor frecuencia (Hartings, Temereanca y col. 2003), mientras que en S I, la 
fidelidad del tiempo al que sucede la espiga, medida con la funcidn VS, muestra 
caracterlsticas de filtrado band-pass, con un pico entre 5 y 12 Hz (Garabedian, 
Jones y col. 2003). Por el contrario, el tiempo en el que sucede la espiga en los 
nücleos del CST muestra caracterlsticas de filtrado low-pass. Es interesante 
observar que las neuronas tdnicas, las que supuestamente proyectan mds a tdlamo, 
muestran un filtrado de este tiempo muy suave, mientras que las neuronas fdsicas 
a frecuencias mayores de 10-12 Hz responden de manera casi aleatoria. En 
cualquier caso, el filtrado high-pass y band-pass de este pardmetro observado en 
VPM y S I respectivamente, tiene que producirse mediante mécanismes que 
involucren un loop talamo-cortical de retroalimentacidn. Ciertos estudios han 
demostrado que el comienzo de la sincronla de la entrada taldmica a S I  es crucial 
en la conduccidn de la actividad excitatoria evocada por la estimulacidn de las 
vibrisas (Pinto, Brumberg y col. 2000: Swadiow 2003; Swadiow, Beloozerova y col. 
1998; Temereanca and Simons 2003). De este modo, segün se aumenta la
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frecuencia de estimulacion, la entrada de retroalimentacidn desde el tdlamo 
mantendrd una alta sincronla en el tiempo de llagada de los potenciales de accidn a 
la corteza (Moore 2004).
Ciertamente es diflcil saber el papel que juegan los diferentes tipos de 
filtrados en el procesamiento de la informacidn en el sistema sensorial de las 
vibrisas. Podrla optimizar el sistema tanto para la deteccidn como para la 
discriminacidn de la informacidn sensorial como funcidn de la entrada sensorial 
(Moore 2004; Moore, Nelson y col. 1999). En el rango entre 4 y 12 Hz (el rango de 
frecuencias del whisking), el sistema deberla estar optimizado para la 
discriminacidn espacial y temporal de las caracterlsticas de los estimulos 
sensoriales, mientras que a frecuencias mds bajas deberla estarlo para la 
deteccidn de un contacto. En los nücleos del CST la respuesta media por estimulo, 
la adaptacion y la fidelidad del tiempo al que aparece la espiga se mantienen en 
valores altos hasta los 12-15 Hz, mientras que en VPM y en S I, la fidelidad 
temporal muestra un pico entre 4-12 Hz (Garabedian, Jones y col. 2003; Hartings, 
Temereanca y col. 2003). De este modo, en los nücleos del CST tanto la deteccidn 
como la discriminacidn estarlan potenciadas, pero por igual, mientras que en 
estaciones superiores se potenciarla la discriminacidn de las caracterlsticas del 
estimulo. Es mds, las neuronas fdsicas en todos los nücleos del CST filtran a partir 
de frecuencias mds bajas que las tdnicas, por lo que podrlan estar implicadas sobre 
todo en la deteccidn del estimulo. Una vez que esta informacidn (la deteccidn del 
estimulo) ha sido detectada en el CST, no serla necesario optimizar las estaciones 
superiores del sistema (VPM y S I)  para esta funcidn, sino para la discriminacidn. 
De este modo, las frecuencias menores de 4 Hz, que no son filtradas por el CST, 
se eliminan en S I.
En primates la integracidn del numéro total de espigas a lo largo de 
multiples estimulos es importante para la discriminacidn de frecuencias (Romo, 
Hernandez y col. 2 0 0 2 ). El numéro total de espigas durante la serie de 
estimulacidn muestra caracterlsticas high-pass en el CST. Cuando una vibrisa se
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mueve sobre una superficie rugosa en el rango del whisking (4-12 Hz), vibra a 
frecuencias mayores de 80 Hz (Neimark, Andermann y col. 2003). De hecho, las 
vibrisas muestran resonancia a frecuencias muy altas (de varios cientos de 
herzios) (Hartmann, Johnson y col. 2003), que podrla facilitar tanto la deteccidn 
como la discriminacidn (Neimark, Andermann y col. 2003). De este modo, el sistema 
sensorial de las vibrisas dispondrla de dos modos de procesamiento diferentes, uno 
de baja frecuencia y otro de alta frecuencia (Moore 2004) ya desde las estaciones 
mds bajas de procesamiento (los nücleos del CST). Si bien no se ha podido 
demostrar, existen ciertas evidencias para estos dos modos de operacidn. El modo 
a bajas frecuencias es évidente teniendo en cuenta que a lo largo de la via se 
tiende a potenciar los estimulos menores de 12 Hz. Sin embargo, en estudios 
recientes con estimulos senosuidales se ha observado respuesta en S I a 
estimulaciones mayores de 100 Hz (Arabzadeh, Petersen y col. 2003; Goldberg and 
Brown 1969). Este fendmeno no se ha observado en VPM, por lo que podrla llegar a 
S I  por la via paralemniscal.
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5 .4  ESTUÙIO OEL EFECTO CORTICAL SOBRE LAS NEURONAS ÙEL
CST
5.4.1 Efecto sobre las caracterlsticas générales
El efecto de la corteza sobre los nücleos del CST parece ser diferente en 
cada nücleo. De este modo, mientras que en el nücleo Pr5 tiene un efecto inhibidor 
sobre la actividad media en ausencia de estimulacidn externa (0,6 ± 0,31 espigas/s 
en animales intactos por 4,3 ± 1,69 espigas/s en animales decorticados, p = 0,02), 
en el nücleo Sp5i, por el contrario, tiene un efecto excitador (3,0 ± 1,08 espigas/s 
en animales intactos por 0,4 ± 0,24 espigas/s en animales decorticados, p = 0,012). 
En los nücleos Sp5o y Sp5c, que no envlan su informacidn al tdlamo, la corteza no 
influye sobre su actividad en reposo (0,9 ± 0,57 espigas/s en animales intactos por 
0,5 ± 0,38 espigas/s en animales decorticados, p = 0,53 en Sp5o, y 4,3 ± 2,16 
espigas/s en animales intactos por 3,3 ± 1,85 espigas/s en animales decorticados, p 
= 0,86 en Sp5c). Este efecto también se observa en relacion a la actividad 
oscilatoria en estos nücleos. En el nücleo Pr5, en ausencia de la influencia cortical 
aumenta de manera significativa la proporcidn de unidades con actividad rltmica 
(de 8 ,6 % en animales intactos se posa a 36,8% en animales decorticados, p = 
0,011); mientras que en el nücleo Sp5i la decorticacidn desajusta o desincroniza la 
actividad de las neuronas, reduciendo el nümero de éstas que presentan una 
actividad rltmica mds o menos consistente en el tiempo; actividad que es bastante 
frecuente en animales intactos (21,1%). En el nücleo Sp5o la actividad rltmica es 
poco frecuente, tanto en animales intactos (7,7%) como en animales decorticados 
(11,1%, p = 0,7).
Sin embargo, el efecto de la corteza sobre la magnitud de la respuesta en 
estos nücleos es netamente excitador, al menos sobre los que envlan su 
informacidn al tdlamo. La aplicacidn de aire durante 100 ms sobre una vibrisa evoca 
en el nücleo Pr5 7,9 ± 2,21 espigas en animales intactos y 4,2 ± 0,60 espigas en 
animales decorticados (p = 0,05); en el nücleo 5p5o 6,3 ± 1,80 y 3,6 ± 0,44 espigas 
respectivamente (p = 0,08) y en el nücleo Sp5i 7,2 ± 1,29 y 4,0 ± 0,64 espigas (p =
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0,016). Mds marcada es aün la diferencia de los nücleos que proyectan al tdlamo 
(Pr5 y Sp5i) con el nucleo Sp5o si solo se tienen en cuenta los primeros 14 ms de 
estimulacidn. En este caso, la corteza tiene un claro efecto excitador sobre los 
primeros (3,0 ± 0,56 espigas/estimulo y 1,8 ± 0,20 espigas/estimulo en animales 
intactos y decorticados respectivamente en Pr5, p = 0,03, y 2,8 ± 0,36 
espigas/estimulo y 1,9 ± 0,26 espigas/estimulo respectivamente en el nücleo Sp5i, 
p = 0,02): mientras que no tiene efecto alguno sobre el nücleo Sp5o (2,4 ± 0,40  
espigas/estimulo y 2,1 ± 0,19 espigas/estimulo en animales intactos y decorticados 
respectivamente, p = 0,41). Es muy interesante que, ademds de una reduccidn en el 
nümero de espigas, la decorticacidn produce una disminucidn de su dispersion 
airededor de la media.
Este efecto facilitador sobre la respuesta en los nücleos Pr5 y Sp5i 
también se observa en la latencia de las respuestas evocadas. De este modo, en 
ambos nücleos la ausencia de la influencia cortical aumenta dicha latencia (7,3 ± 
0,58 ms y 11,5 ± 0,81 ms para animales intactos y decorticados respectivamente en 
Pr5, p = 0,0, y 8,7 ± 0,53 ms y 10,6 ± 0,78 ms respectivamente en el nücleo Sp5i, p 
= 0,026); mientras que no tiene efecto alguno sobre el nücleo Sp5o (9,0 ± 0,47 ms 
y 9,4 ± 1,08 ms en animales intactos y decorticados respectivamente, p = 0,70). 
Tanto en este caso, como en la magnitud de la respuesta, el efecto de la corteza es 
mayor sobre el nücleo Pr5 que sobre el Sp5i.
Ademds de sobre la magnitud y latencia de la respuesta, la corteza tiene 
influencia sobre el tipo de respuesta evocada, es decir, sobre si la respuesta es 
fàsica 0 tdnica. En este caso parece que la corteza tiene un claro efecto sobre los 
nücleos Pr5 y Sp5i, ya que en ausencia de influencia cortical aumenta de forma 
notable la proporcidn de unidades de tipo tdnico (34,3% y 57,9% de unidades 
tdnicas en animales intactos y decorticados respectivamente en Pr5, p = 0,09, y 
39,5% y 52,9% en Sp5i, p = 0,35). En el nücleo Sp5o, de nuevo, no parece que la 
corteza tenga alguna influencia al respecto (30,8% y 27,8% de unidades tdnicas en 
animales intactos y decorticados respectivamente, p = 0,83).
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La influencia cortical sobre la actividad en reposo, en los dos casos donde se 
ha detectado, es mayor sobre las unidades fdsicas que sobre las tdnicas. Asi, en 
Pr5 las unidades fdsicas en ausencia de estimulacidn cortical muestran una FMD en 
reposo de 3,5 ± 0,93 espigas/s f  rente a las 0,8 ± 0,46 espigas/s en animales 
intactos (p = 0,003); mientras que las tonicas muestran una FMD en reposo de 4,9  
± 2,89 y 0,2 ± 0,14 espigas/s respectivamente (p = 0,07). En el nücleo Sp5i la 
diferencia es aün mayor, con 0 ,2  ± 0,18 espigas/s en ausencia de influencia cortical 
y 3,7 ± 1,71 en animales intactos (p = 0,025) para las unidades fdsicas y 0,6 ± 0,43 
y 1,9 ± 0,82 espigas/s respectivamente (p = 0,09) para las tdnicas.
En el Pr5, la corteza sdio influye sobre la magnitud de la respuesta de las 
unidades tdnicas, disminuyendo esta significativamente en animales decorticados, 
tanto durante los 100 ms que dura la estimulacidn como durante los primeros 14 
ms. Sin embargo, en el 5p5i la corteza aumenta el nümero de espigas evocadas por 
coda estimulo tanto en las unidades tdnicas como en las fdsicas.
En cuanto a la latencia de las unidades fdsicas y tdnicas, la corteza influye 
de forma diferente en estos dos nücleos, ounque en ambos casos la decorticacidn 
aumenta de manera significativa la latencia. En el nücleo Pr5, la decorticacidn hace 
que dichas latencias se igualen, a pesar de que en los animales intactos la latencia 
de las unidades fdsicas es mucho mayor que la de las tdnicas. En el nücleo Sp5i, en 
cambio, mientras que en los animales intactos ambas latencias son muy parecidas, 
en animales decorticados la latencia de las unidades fdsicas posa a ser mucho 
mayor. En este nücleo, la decorticacidn no afecta a la latencia de las unidades 
tdnicas, mientras que aumenta de manera significativa la de las unidades fdsicas. 
En el Sp5o no existe ninguna influencia cortical sobre la latencia. En Sp5c la 
latencia en condiciones de ausencia de S I es mayor que en condiciones normales, 
aunque el tamaho tan pequeho de la muestra no permite extraer conclusiones 
definitivas.
La corteza no influye sobre el comportamiento oscilatorio de los registros 
multiunitarios de los nücleos Pr5 y 5po5 del CST, mientras que parece aumentar la
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actividod rltmica en el nücleo Sp5i (50% de registros oscilatorios en animales 
intactos y 29,4% en animales decorticados, p = 0,2).
El efecto de la corteza sobre la magnitud de la respuesta en estos nücleos 
es netamente excitador. La aplicacidn de aire durante 100 ms sobre una vibrisa 
evoca en el los registros multiunitarios del nücleo Pr5 10,6 ± 2,56 espigas en 
animales intactos y 7,0 ± 0,80 espigas en animales decorticados (p = 0,09): en el 
nücleo Sp5o 11,5 ± 2,41 y 6,0 ± 1,52 espigas respectivamente (p = 0,03) y en el 
nücleo Sp5i 13,0 ± 1,99 y 6 ,8  ± 1,88 espigas (p = 0,017). También se observa esto si 
sdIo se tienen en cuenta los primeros 14 ms de estimulacidn (4,4+ 0,63 
espigas/estimulo y 2 ,8  ± 0,28 espigas/estimulo en animales intactos y decorticados 
respectivamente en Pr5, p = 0,013; 4,3 ± 0,54 espigas/estimulo y 2,5 ± 0,37  
espigas/estimulo respectivamente en el nücleo Sp5o, p = 0,005, y 5,5 ± 0,60  
espigas/estimulo y 2,7 ± 0,60 espigas/estimulo respectivamente en el nücleo Sp5i, 
p = 0,001). Ademds de una reduccidn en el nümero de espigas, la decorticacidn 
produce una disminucidn de la dispersidn de dicho nümero en los nücleos Pr5 y 
Sp5o.
Este efecto facilitador sobre la respuesta de los registros multiunitarios 
también se observa en la latencia de las respuestas evocadas. De este modo, en 
todos los nücleos la ausencia de influencia cortical aumenta la latencia de la 
respuesta de los registros multiunitarios (7,2 ± 0,56 ms y 9,8 ± 0,66 ms en 
animales intactos y decorticados respectivamente en Pr5, p = 0,002; 8,0 ± 0,56 ms 
y 9,4 ± 0,54 ms respectivamente en el nücleo Sp5o, p = 0,045, y 8 ,6  ± 0,64 ms y 
11,0 ± 0,83 ms respectivamente en el nücleo Sp5i, p = 0,013).
311
Discusiôn
5.4.2 Efecto sobre la magnitud de la respuesta ante estimulos 
repetitivos de frecuencia fija
Nümero de espigas por estfmuio (SR).
En Pr5, Sp5i y Sp5c, la supresion de la influencia cortical provoca una 
disminucidn para todas las frecuencias de estimulacidn del nümero de espigas 
medio evocadas por coda estimulo de la serie. Este efecto sdio puede observarse 
en el nücleo Sp5o para frecuencias muy altas (a partir de 15 Hz), y en menor 
medida que en los otros dos nücleos mencionados. Sin embargo, si se analizan los 
valores normalizados de la funcidn SR no se observan diferencias entre los dates 
provenientes de animales intactos y los provenientes de animales decorticados. 
Este hecho indica que, si bien la corteza modula la magnitud de la respuesta, no 
influye sobre la forma en que estos nücleos filtran las diferentes frecuencias de 
estimulacidn.
La influencia de la corteza sobre el filtrado de las neuronas de cada nücleo 
se observa mejor al analizar cada registre por separado. En los nücleos Pr5 y Sp5o 
la influencia cortical tiende a eliminar los aumentos de la funcidn SR puntuales a 
determinadas frecuencias. De este modo, mientras que el 40% de las neuronas 
registradas en el nücleo Pr5 muestra dichos aumentos puntuales, en animales 
decorticados esta cifra aumenta hasta el 57,9% (p = 0,1), mientras que en el nücleo 
5p5o posa de 34,6% en animales intactos al 44,4% en animales decorticados (p = 
0,26). A pesar del pequeho tamaho de la muestra de animales decorticados en 
Sp5c, parece que la tendencia es la misma que en Pr5 y 5p5o, ya que en ausencia de 
la influencia cortical los cuatro registros obtenidos muestran un aumento puntual 
de la funcidn SR, todos ellos en 5 Hz, mientras que en animales intactos sdio un 
33,3% de los registros muestran aumentos puntuales de la funcidn SR. En el nücleo 
Sp5i el efecto es el opuesto, de manera que en animales intactos el 44,7% de las 
neuronas muestra este comportamiento, mientras que en animales decorticados 
solo lo hace el 23,5% de las neuronas (p = 0,07).
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La media de la funcion SR a coda frecuencia de estimulacion de la poblacidn 
de neuronas que présenta estos aumentos puntuales indica que la corteza también 
modula los rangos de las frecuencias a las que se producen dichos aumentos. De 
este modo, en el nücleo Pr5, la media de las susodichas neuronas en animales 
decorticados muestra un aumento muy claro de la funcidn SR a 8  Hz, y en el nücleo 
Sp5i un aumento a 2 Hz; aumentos que no aparecen en la media de animales 
intactos. La dispersidn de la media en estos puntos (8  Hz en el nücleo Pr5 y 2 Hz 
en el Sp5i) es mucho menor en animales decorticados que en animales intactos. As\, 
estas neuronas presentan una preferencia por dichas frecuencias, modulada por la 
corteza, que hace que aumente el espectro de frecuencias a las que se producen 
aumentos de la funcidn SR.
Al analizar los datos obtenidos de las unidades fdsicas y tdnicas por 
separado también puede observarse la influencia de la corteza sobre el filtrado. En 
general, la corteza no influye sobre el modo de filtra r  de las neuronas fdsicas en 
ninguno de los nücleos estudiados (de hecho, en los nücleos Pr5 y Sp5o ni siquiera 
afecta a la magnitud de la respuesta evocada por cada frecuencia de estimulacidn). 
En cambio, en las neuronas tdnicas en ausencia de la influencia cortical disminuye 
notablemente la magnitud de las respuestas evocadas por cada frecuencia de 
estimulacidn en todos los nücleos estudiados y en el Pr5, ademds, aumenta la tasa 
de filtrado; es decir, en el nücleo Pr5, la corteza hace que sus neuronas tdnicas 
filtren menos las frecuencias altas.
En los registros multiunitarios de todos los nücleos estudiados, la supresidn 
de la influencia cortical provoca una disminucidn para todas las frecuencias de 
estimulacidn del nümero de espigas medio evocadas por coda estimulo de la serie, si 
bien esta disminucidn es muy leve en Sp5c. Sin embargo, si se analizan los valores 
normalizados de la funcidn SR no se observan diferencias entre los datos 
provenientes de animales intactos y los provenientes de animales decorticados en 
el nücleo Sp5i. En el nücleo Sp5o, la funcidn SR media de los registros de animales 
decorticados disminuye mds rdpidamente con el aumento de frecuencia que la
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misma de animales intactos. En el nücleo Pr5, por el contrario, dicha funcion en 
animales decorticados disminuye con la frecuencia de estimulacion mds lentamente 
que en animales intactos, apareciendo, ademds, un aumento puntual de la funcidn 
SR a 10 Hz. En el caso de los registros multiunitarios parece claro que la corteza 
influye de forma definitiva sobre el tipo de filtrado que realizan.
Sin embargo, y al contrario de lo que sucede en los registros unitarios, en 
ninguno de los nücleos estudiados, excepto en Sp5c, la corteza influye sobre el 
nümero de registros que tienen aumentos puntuales de la funcidn SR a 
determinadas frecuencias. En Sp5c la corteza aumenta la proporcidn de este tipo 
de registros, de manera que en animales intactos hay un 47,6% de registros con 
aumentos puntuales de la funcidn SR, mientras que en animales decorticados sdio 
aparece un 18,7% de registros con este comportamiento.
La media de la funcidn SR a cada frecuencia de estimulacidn de la poblacidn 
de neuronas que presentan estos aumentos puntuales indica que la corteza 
también modula las frecuencias a las que se producen dichos aumentos. De este 
modo, en el nücleo Pr5, la media de los registros de este tipo en animales 
decorticados muestra un aumento muy claro de la funcidn SR a 10 Hz, aumento que 
no aparece en la media de animales intactos. En los nücleos Espinales, por el 
contrario, los aumentos en la media de dichos registros de los animales intactos 
desaparecen en animales decorticados.
Adaptacion de ia respuesta (RRTF).
La influencia de la corteza sobre las propiedades de adaptacidn de las 
neuronas de los nücleos del CST es diferente en coda nücleo. En los très nücleos 
Espinales la media de las funciones RRTF con y sin corteza son idénticas, por lo que 
la corteza no deberla ejercer ningün tipo de influencia sobre estos nücleos. En 
cambio, en el nücleo Pr5, en ausencia de influencia cortical hay una mayor 
adaptacidn, sobre todo entre 5 y 35 Hz. En este nücleo la corteza limitarla la
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adaptacion de la respuesta al aumentar la frecuencia de estimulacion y, por tanto, 
el filtrado de las frecuencias mds altas.
Sin embargo, la influencia sobre las unidades tdnicas y fdsicas es diferente, 
excepto en el nücleo Sp5o. En el nücleo Pr5, las funciones RRTF de las unidades 
fdsicas a cada frecuencia de estimulacidn en animales intactos y decorticados son 
iguales, excepto a 8  Hz, donde en animales decorticados se produce una pequeha 
potenciacidn de la respuesta. En cambio, las unidades tdnicas en ausencia de 
influencia cortical muestran mucha mds adaptacidn que en presencia de la misma. 
En el nücleo Sp5i, a partir de 5 Hz, las unidades fdsicas muestran mds adaptacidn 
en asuencia de influencia cortical, mientras que las tdnicas muestran menos 
adaptacidn en ausencia de influencia cortical hasta los 30 Hz. En este nücleo, por 
tanto, la influencia cortical es opuesta segün se tra te  de una unidad fdsica o 
tdnica.
El nümero de unidades en Pr5 y Sp5o que muestran potenciaciones puntuales 
a determinadas frecuencias es el mismo en presencia o en ausencia de la influencia 
cortical. Quizds en los nücleos Sp5i y Sp5c aparezcan mds de estas unidades en 
ausencia de influencia cortical (47,4% en presencia y 64,7% en ausencia de 
estimulacidn cortical en Sp5i y 54,1% y 100% respectivamente en Sp5c), pero la 
muestra no es lo suficientemente grande como para llegar a conclusiones 
definitivas. Sin embargo, el comportamiento de estas unidades no es igual en 
presencia y ausencia de la influencia cortical. De este modo, en los nücleos Pr5 y 
Sp5i, en la media de los registros con potenciaciones puntuales aparecen 
potenciaciones en 8  Hz y en 2 Hz respectivamente. De nuevo parece que la corteza 
modula la frecuencia a la que se potencia la respueta, ampliando el espectro de 
frecuencias a las que se produce esta potenciacidn.
El nümero de unidades tdnicas con potenciaciones puntuales en el nücleo 
Sp5i es, de nuevo, mucho mayor en ausencia que en presencia de influencia cortical 
(72,7%  y 27,8% respectivamente, p = 0,009), mientras que en los otros dos nücleos 
(Pr5 y Sp5o) la proporcidn es idéntica en ambas condiciones.
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La corteza también influye sobre el nümero de estimulos capaces de 
generar una respuesta en las neuronas de los nücleos del CST. En el Pr5, la 
influencia cortical disminuye el nümero de estimulos que generan respuesta a 
partir de los 20 Hz. En 5p5o y 5p5c, por el contrario, la corteza aumenta siempre 
el nümero de estimulos efectivos, mientras que en 5p5i no hay evidencia de ningün 
efecto de la corteza al respecto. La influencia sobre las unidades fdsicas y tdnicas 
por separado es bastante parecida en todos los nücleos.
La influencia de la corteza sobre las propiedades de adaptacidn de los 
registros multiunitarios de los nücleos del CST es diferente en coda nücleo. En los 
nücleos 5p5o y 5p5c la corteza disminuye la adaptacidn de la respuesta de manera 
que la funcidn RRTF en ausencia de influencia cortical présenta valores mds bajos. 
En el nücleo Pr5 parece tener el efecto contrario, aumentando la adaptacidn de la 
respuesta, mientras que en 5p5c la corteza no ejerce efecto alguno sobre la ésta.
En todos los nücleos el nümero de registros que muestra potenciaciones 
puntuales a determinadas frecuencias es diferente en presencia o en ausencia de 
influencia cortical. En general, la presencia de la corteza aumenta la proporcidn de 
dichos registros, de manera que, al eliminarla en el nücleo Pr5 hay un 80% de estos 
registros (trente al 100% obtenido en animales intactos, p = 0,014), en el nücleo 
Sp5o un 63,2% (frente al 90% en animales intactos, p = 0,024), en el nücleo Sp5i 
un 47,1% (trente al 85% en animales intactos, p = 0,007), y en el nücleo Sp5c un 
6 8 ,8 % (trente al 85,7% en animales intactos, p = 0,1). Ademds, en ausencia de la 
influencia cortical, en el nücleo Pr5 aparece potenciacidn a 8  Hz y en el nücleo Sp5i 
a 5 y 10 Hz, lo que indica que la corteza modula la frecuencia a la que se potencia la 
respueta, ampliando el espectro de frecuencias a las que se produce la potenciacidn 
de la respuesta.
La ausencia de influencia cortical reduce notablemente el nümero de 
estimulos capaces de generar una respuesta en los nücleos Espinales, a todas las 
frecuencias estudiadas. En el nücleo Pr5, por el contrario, la corteza no tiene 
ninguna influencia sobre la efectividad de los estimulos.
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Numéro de espigas total (TSR).
La funcion TSR en ausencia de influencia cortical alcanza siempre valores 
mucho menores en los cuatro nücleos, sea cual sea la frecuencia de estimulacion. 
De este modo, las neuronas filtran mds las frecuencias altas, pero la ausencia de 
corteza tiene una influencia excitadora que atenüa este filtrado.
Este comportamiento se repite en las neuronas tdnicas de Pr5, 5p5o y 5p5i. 
Sin embargo, la influencia sobre las neuronas fdsicas es distinta en funcidn del 
nücleo en el que se encuentren. En los nücleos Pr5 y Sp5i, la banda de frecuencias 
que en presencia de la influencia cortical no es filtrado por las neuronas fdsicas 
desaparece. De este modo, el comportamiento band-pass observado en estas 
neuronas es debido claramente a la influencia cortical. En el nücleo Sp5o, el 
comportamiento de las neuronas fdsicas tanto en presencia como en ausencia de 
estimulacidn cortical es idéntica hasta los 20 Hz. A frecuencias de estimulacidn 
mayores en los animales decorticados la funcidn TSR alcanza valores menores que 
en animales intactos.
Dado que la mayorla de las neuronas con comportamiento band-pass son 
fdsicas, lo expuesto anteriormente se repite en la funcidn TSR media de los 
registros con este comportamiento. Asl, en los nücleos Pr5, Sp5i y Sp5c 
desaparece la banda que no se filtra  en ausencia de influencia cortical, mientras 
que en el nücleo Sp5o la corteza no tiene influencia alguna al respecto.
Ademds de sobre la magnitud de la respuesta, la corteza influye sobre el 
aumento de la misma con la frecuencia de estimulacidn. En los très nücleos, a 
frecuencias bajas (menores de 10 Hz), el aumento de la funcidn TSR es idéntico 
tanto en animales intactos como en animales decorticados. A frecuencias mayores, 
la funcidn TSR aumenta mucho mds lentamente en los animales decorticados que en 
los animales intactos.
A pesar de que la ausencia de influencia cortical aumenta la proporcidn de 
unidades tdnicas, que no estdn involucradas en el filtrado band-pass observado con
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la funcion TSR, en el nücleo Pr5 hay un leve aumento de unidades con 
comportamiento band-pass en animales decorticados (del 42,9% de este tipo de 
neuronas en animales intactos de posa al 57,9% en animales decorticados, p = 0,15). 
De hecho, la proporcion de neuronas fdsicas entre las que presentan filtrado band­
pass disminuye en animales decorticados (93,3% y 72,7% en animales intactos y 
decorticados respectivamente, p = 0,08). En los nücleos Espinales, en cambio, la 
proporcidn de unidades con filtrado band-pass no se ve afectada por la eliminacidn 
de la influencia cortical; aunque dicha eliminacidn trae consigo que todas las 
unidades con dicho comportamiento sean de tipo fdsico.
Los registros multiunitarios reflejan el comportamiento general de los 
unitarios. La funcidn TSR en ausencia de influencia cortical alcanza siempre valores 
mucho menores, sea cual sea la frecuencia de estimulacidn, que en presencia de 
influencia cortical en todos los nücleos. Los registros multiunitarios de estos 
nücleos filtran mds las frecuencias altas, pero la ausencia de la corteza tiene una 
influencia excitadora que atenüa este filtrado. En los valores de la funcidn TSR 
normalizados se observa de forma clara que entre 1 y 8  Hz el aumento de dicha 
funcidn con la frecuencia de estimulacidn es similar en ambas condiciones (con y sin 
influencia cortical) en todos los nücleos. A partir de este valor, en el nücleo Pr5 los 
valores TSR en animales decorticados aumentan mds deprisa que en animales 
intactos, por lo que la corteza parece ejercer una influencia inhibitoria a estas 
frecuencias de estimulacidn, modulando el filtrado que se realiza a frecuencias  
médias y alfas. En el nücleo Sp5o el efecto es el contrario, creciendo mds 
lentamente la funcidn TSR en los animales decorticados. En los nücleos Sp5i y Sp5c 
el aumento de las funciones TSR de animales intactos y decorticados es similar.
La media de las funciones TSR de los registros con comportamiento band­
pass indica que en ausencia de influencia cortical la banda de filtrado se estrecha 
en todos los nücleos. De hecho, se pueden observar mdximos muy puntuales a 12 Hz 
en el nücleo Pr5 y a 8  Hz en los nücleos Sp5o y Sp5i. En los dos nücleos que 
proyectan al tdlamo somatosensorial (Pr5 y Sp5i) hay un leve descenso de la
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proporcion de registros con comportamiento band-pass en ausencia de influencia 
cortical, mientras que en el nücleo Sp5o hay un aumento de la proporcion de este 




5.4.3 Efecto sobre el tiempo de la respuesta ante estimulos repetitivos 
de frecuencia fija
Latencia
La corteza también influye sobre la latencia de la respuesta en los nücleos 
Pr5, Sp5i y Sp5c. En estos très nücleos para todas las frecuencias de estimulacion 
la latencia en ausencia de la influencia cortical es siempre mayor. Sin embargo, la 
influencia cortical sobre el cambio de la latencia al aumentar la frecuencia de 
estimulacidn es diferente. En el nücleo Pr5, entre 1 y 15 Hz se produce un aumento 
de la latencia similar en ambas condiciones. Para frecuencias mayores de 15 Hz, en 
las ratas intactas la latencia sigue aumentando, pero en ratas decorticadas se 
produce una disminucidn de la misma. El comportamiento en ambas condiciones en 
el nücleo Sp5i es similar hasta 10 Hz. A partir de este valor, el aumento de la 
latencia en ausencia de influencia cortical es siempre menor que en su presencia. 
Los valores normalizados en Sp5c son similares en aminales intactos y 
decorticados. En el nücleo Sp5o, en cambio, las latencias son idénticas en ambas 
condiciones.
En las neuronas fdsicas de los nücleos Pr5 y Sp5i, la latencia entre 1 y 30 
Hz es mayor en ausencia de influencia cortical, iguaidndose a partir de este 
momento a la condicidn natural. Esto se debe a que, si bien hasta 15 Hz en ambas 
condiciones la latencia aumenta con el aumento de la frecuencia de estimulacidn, a 
partir de 15 Hz en ausencia de influencia cortical disminuye de forma brusca. De 
nuevo, el comportamiento de las neuronas fdsicas del nücleo Sp5o es muy parecido 
en ambas condiciones.
En las neuronas tdnicas del nücleo Pr5, la latencia sin influencia cortical es 
siempre mayor. Hasta 15 Hz, aumenta de forma parecida en ambas condiciones; 
pero a partir de este valor, la latencia en ausencia de influencia cortical se 
estabiliza, mientras que en su presencia sigue aumentando. En el nücleo Sp5o, la 
influencia cortical sobre las neuronas tdncias es algo diferente. Hasta 10 Hz
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parece no influir en absoluto (ni siquiera en magnitud), aumentando, la latencia, 
mucho mds rdpido en condiciones de ausencia de influencia cortical a partir de este 
valor. Este comportamiento es similar al observado a las neuronas tdnicas del 
nucleo Sp5i, aunque las diferencias entre las latencias en ambas condiciones a 
partir de 10 Hz son menores.
La corteza disminuye la latencia de la respuesta de los registros 
multiunitarios de los nücleos Pr5 y Sp5o a todas las frecuencias de estimulacidn. En 
cambio, en el nucleo Sp5i, esto sdio se produce hasta los 25 Hz. A partir de este 
punto, las latencias en ambas condiciones se igualan. El cambio de la latencia con la 
frecuencia de estimulacidn también se ve afectado por la corteza de forma 
diferente en cada nücleo. Asl, mientras que la corteza no tiene ningün efecto en el 
nücleo Pr5, en el nücleo Sp5i hay un aumento de la latencia que se debe por entero 
a la influencia cortical. En el nücleo Sp5o, la corteza aumenta la tasa de 
crecimiento de la latencia con la frecuencia de estimulacidn, pero muy poco. En 
Sp5c, la corteza no influye de ninguna manera sobre la latencia de la respuesta.
Funcion Vector Strengh (VS)
La corteza aumenta la consistencia temporal de la respuesta con respecto al 
estimulo en el nücleo Pr5, mientras que no tiene ninguna influencia en los nücleos 
Espinales. De este modo, en ausencia de estimulacidn cortical , la funcidn VS en el 
nücleo Pr5 disminuye de forma muy brusca desde frecuencias muy bajas (3-5  Hz), 
alcanzado valores muy bajos a los 40 Hz; mientras que en los nücleos Espinales la 
funcidn VS es idéntica en ambas condiciones. Esto se cumple tanto para el conjunto 
de espigas evocadas por un estimulo como sdio para la primera espiga evocada.
El comportamiento de las neuronas fdsicas en los très nücleos es idéntico al 
descrito anteriormente, asl como el de las neuronas tdnicas del nücleo Pr5. En 
cambio, el comportamiento de las neuronas tdnicas de los nücleos Espinales es algo 
diferente. Las eferencias corticales tienden a disminuir la consistencia temporal
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de las neuronas tonicas, de manera que la funcion VS de estas en ausencia de 
influencia cortical alcanza siempre valores mayores para todas las frecuencias de 
estimulacion.
La corteza no tiene efecto sobre la consistencia temporal de los registros 
multiunitarios de los nücleos Pr5 y Sp5c. En los nücleos Sp5o y Sp5i, la ausencia de 
influencia cortical reduce dicha consistencia temporal. Esto se cumple tanto para 
el conjunto de espigas evocados por un estimulo como solo para la primera espiga 
evocada.
Aunque en todos los nücleos del CST se han observado terminales de fibras 
de origen cortical (Brodai, Szabo y col. 1956; Dunn and Tolbert 1982; Kawana 
1969; Killackey, Koralek y col. 1989; Martin and West 1967; Mizuno, Sauerland y 
col. 1968; Tashiro 1982; Welker, Hoogland y col. 1988; Wise, Murray y col. 1979), 
el efecto de S I sobre las neuronas del CST se limita a los nücleos de proyeccion 
taldmica, esto es, Pr5 y Sp5i. Posiblemente esto se deba a que nuestro protocolo 
esta dirigido a determinar el procesamiento producido ante un estimulo tactil, 
mientras que Sp5o y Sp5c estdn mds involucrados en el procesamiento de 
informacidn nociceptiva (Bereiter, Hi rata y col. 2 0 0 0 ; Oallel, Raboisson y col. 1990; 
Takemura, Sugimoto y col. 1991).
En los datos obtenidos mediante estimulacion cortical se describe una 
influencia inhibidora mediante depolarizacidn presindptica mayoritaria en Pr5 y una 
influencia excifadora mediante hiperpolarizacion presindptica mayoritaria en Sp5i 
(Darian-Smith and Yokota 1966a; bubner and Sessie 1971). Sin embargo, nuestro 
estudio indica que la corteza produce un aumento neto de excitabilidad en las 
neuronas de estos dos nücleos, que se traduce en una disminucidn de la magnitud 
de la respuesta y un aumento de su latencia al eliminarla. Se supone que la entrada 
corticotrigeminal juega un papel importante maximizando el contraste de los 
contornos y bordes de los estîmulos, aumentando la relacion senal/ruido y, a la vez, 
inhibiendo la respuesta central ante estîmulos débiles o inefectivos (bubner, 
Sessie y col. 1978). Este hecho sî estd de acuerdo con nuestros resultados. El
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hecho de que haya una organizacion so mat ot dp ica muy précisa, de manera que la 
zona de corteza que envia a una determinada région del CST recibe informacidn de 
la misma vibrisa o vibrisas que inervan dicha région del CST (Wise, Murray y col. 
1979) y de que existan diferentes efectos en funcion de si el campo receptivo de 
ambas regiones (la cortical y la del CST) solape o no (Jacquin, Wiegand y col. 1990; 
Woolston, LaLonde y col. 1983) o de que la neurona del CST sea de proyeccion o 
interneurona (barian-Smith and Yokota 1966b) puede influir en el efecto 
observado al estimular una région mds o menos restringida de S I.
En Pr5 la corteza ejerce su influencia casi exclusivamente sobre las 
neuronas tdnicas. En estas provoca un aumento de la respuesta y una disminucidn 
de la latencia. Ante estimulaciones repetitivas de frecuencia fija , la corteza 
parece no influir sobre el filtrado que se realiza sobre la magnitud de la respuesta, 
ya que la disminucidn del numéro medio de espigas por coda estimulo y el aumento 
de la adaptacidn y del numéro total de espigas no se ve afectado por la eliminacidn 
de la misma. En cambio, ejerce una influencia muy fuerte sobre el tiempo de la 
respuesta, tanto sobre la latencia (en ausencia de corteza no se produce un 
aumento de la latencia con el aumento de la frecuencia de estimulacion, mientras 
que en animales intactos si se observa este efecto) como sobre la consistencia 
temporal (en ausencia de corteza la funcion VS disminuye de forma mucho mds 
brusca y rdpida, alcanzando valores mucho menores que en presencla de influencia 
cortical). La influencia cortical sobre la magnitud de la respuesta de las neuronas 
tdnicas de 5p5i es menor que sobre la de las tdnicas de Pr5. En cambio, su 
influencia sobre las fdsicas de 5p5i es mucho mayor. Sobre el tiempo de la 
respuesta (latencia y consistencia temporal), el efecto en Sp5i es sobre todo en 






1. En los nücleos del Complejo Sensorial del Trigemino se produce un 
procesamiento de la informacidn dependiente de la frecuencia de estimulacion, 
de manera que las neuronas de estos nücleos presentan un comportamiento de 
filtrado posa bajo, posa alto y posa banda en funcion de las caracterîsticas del 
estimulo estudiadas: respuesta inicial, respuesta total, tiempo de respuesta y 
consistencia temporal.
2 . El procesamiento dependiente de la frecuencia es diferente en funcion del 
nücleo y, dentro de coda nücleo, en funcion de que el tipo de respuesta de las 
neuronas sea tdnico o fdsico. En general, las neuronas fdsicas funcionan como 
filtros posa bajo para la respuesta inicial (RRTF/SR) y pasa banda para la 
respuesta total (TSR), mientras que las tdnicas para la respuesta inicial 
mezclan caracterîsticas posa bajo y posa banda y para la respuesta total se 
comportan como filtros posa alto, be este modo, en coda nücleo hay dos canales 
diferentes para el procesamiento de la informacidn: uno, a través de las 
neuronas fdsicas, encargado de la deteccidn y localizacidn del objeto, y otro, a 
través de las tdnicas, encargado de extraer las caracterîsticas del objeto.
3. El comportamiento de las neuronas fdsicas es similar en los cuatro nücleos, 
mientras que el de las tdnicas présenta diferencias sustanciales, sobre todo 
entre Pr5 y los nücleos espinales, de manera que las neuronas tdnicas de Pr5 
presentan respuestas de mayor magnitud y menor latencia y filtran menos las 
frecuencias entre 3 y 15 Hz que las de los nücleos espinales. Este rango de 
frecuencias corresponde al del whisking, proceso que la rata utiliza para 
explorar de forma activa su medio. be este modo, parte del filtrado observado 
en estaciones superiores de la vîa trigeminal (VPM, POm y S I)  tanto de la 
magnitud de la respuesta como de su latencia se realizarîa en Pr5 y Sp5i. En 
cambio, estos nücleos apenas aportan nada al filtrado realizado sobre la 
consistencia temporal (funcion VS).
4 . En conclusion, en los nücleos del CST se produce una optimizacidn de la 
respuesta tanto para la deteccidn como para la discriminacidn del objeto, a
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través de dos canales (neuronas tonicas y fosicas), mientras que en las 
estaciones superiores de talamo y corteza el sistema esta optimizado para la 
discriminacidn del objeto.
5. El filtrado realizado en el CST es una propiedad intrmseca de las neuronas 
y redes de estos nücleos, si bien existe una cierta modulacidn del mismo por 
parte de la corteza somatosensorial, be este modo, la corteza aumenta la 
magnitud de la respuesta y atenua el filtrado realizado sobre las frecuencias 
mds altas. Ademds, aumenta los rangos de potenciacidn y diversif ica las 
frecuencias a las que se produce ésta. También disminuye el tiempo de la 
latencia y aumenta la consistencia temporal, sobre todo de las frecuencias 
altas.
6 . La corteza ejerce su influencia especialmente sobre aquellas neuronas 
involucradas en la discriminacidn de las caracterîsticas de los objetos, esto es, 
sobre las neuronas tdnicas de los nücleos de proyeccion taldmica (Pr5 y Sp5i), 
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FMD (espigas/estimulo) de los registres unitarios durante los 100 ms de estimulccion
Total S AF F T Fs Faf Ts T af
Pr5 7,9+2,21 8,4+2,66 5,4+0,87 2,3+0,36 18,6+5,25 1,8+0,18 5,0±1,30 21,1+6,03 -
Sp05 6,3+1,80 7,0±2,21 3,4+0,49 2,4+0,26 15,0+4,67 2,1+0,24 3,4+0,49 15,0+4,67 X
SpI5 7,2+1,29 6,8+1,67 8,0±1,96 3,4+0,49 13,0+2,54 3,2+0,64 3,7+0,72 12,6+3,60 13,9+3,03
SpC5 7,6+2,04 7,6+2,85 7,7+2,48 4,1+1,42 11,8+3,84 2,4+0,46 67+3,51 12,7+5,20 9,4+3,74
(-) No exister dates suficientes para hacer la media, (x) No exister registres de este grupe
TABLA I I
FMD (espigas/estimulo) de los registres unitarios durante los primeros 14 ms de 
estimulacion
Total S AF F T Fs Faf Ts T af
Pr5 3,0+0,56 3,1+0,68 2,5+0,32 1,5+0,13 5,8+1,31 1,3+0,08 2,4+0,47 6,4+1,51 -
Sp05 2,4+0,40 2,5±0,49 2,0+0,39 1,6+0,14 4,4+0,99 1,4+0,10 2,0+0,39 4,4+0,99 X
SpI5 2,8+0,36 2,8+0,44 2,9+0,66 17+0,17 4,6+0,67 1,7+0,21 1,7+0,30 4,5+0,87 4,7+1,13
SpC5 2,8+0,50 2,6+0,65 3,1+0,81 2,1+0,50 3,6+0,88 1,5+0,25 3,0+1,20 3,7+1,17 3,2+1,12
(-) No exister dates suf iciertes para hacer la media, (x) No exister registres de este grupe
TABLA I I I
LMR (ms) de los registres unitarios
Total S AF F T Fs Faf Ts T af
Pr5 7,3+0,58 7,2+0,65 7,6+1,28 8,6+0,70 4,8+0,51 8,5+0,80 8,8+1,57 4,7+0,61 -
Sp05 9,0+0,47 8,7+0,55 10,2+0,71 9,7+0,42 7,4+1,06 9,5+0,51 10,2+0,71 7,4+1,06 X
SpI5 8,7+0,53 9,1+0,68 7,8+0,79 8,5+0,61 8,9+1,00 9,0+0,79 7,5+0,80 9,2+1,31 8,3+1,64
SpC5 8,6+0,82 8,2+0,80 9,5+1,92 8,7+1,07 8,5+1,31 8,8+1,48 8,6+1,69 7,6+0,64 10,8+4,86




FMD (espigas/estimulo) y LMR (ms) de los registres multiunitarios
FMDioo FMDi4 LMR
Pr5 10,6+2,56 4,4+0,63 7,2+0,56
Sp05 11,5+2,41 4,3+0,54 8,0+0,56
SpI5 13,0+1,99 5,5+0,60 8,6+0,64
SpC5 18,5+2,07 6,7+0,64 7,2+0,40
FMDioo Frecuencia media de disparo durante os 100  ms de estimulacion; FMDu Frecuencia
media de dispario durante los primeros 14 ms de estimulacion; LMR Latencia media de 
respuesta
TABLA V
FMD (espigas/estimulo) y LMR (ms) de los registres unitarios en ausencia de inf luencia 
cortical
FMDioo FMDi4 LMR
Total F T Total F T Total F T
Pr5 4,2+0,60 2,8+0,33 5,2+0,91 1,8 +0 ,2 0 1,7+0,17 1,9+0,33 11,5+0,81 11,7+0,88 11,3+1,29
Sp05 3,6+0,44 2,6+0,27 6,0+0,52 2,1+0,19 1,7+0,15 2,9+0,41 9,4+1,08 10,1+1,40 7,7+1,26
SpI5 4,0+0,64 2,1+0,31 5,8+0,84 1,9+0,26 2,4+0,41 3,2+0,64 10,6+0,78 11,6+0,85 9,7+1,23
SpC5 3,6+1,43 - - 1,6+0,39 - - 11,2+1,08 - -
FMDioo Frecuencia media de disparo durante los 100  ms de estimulacion; FMDm Frecuencla media de 
dispario durante los primeros 14 ms de estimulacion; LMR Latencia media de respuesta. (-) No exister 
datos suf iciertes para hacer la media
TABLA V I
FMD (espigas/estimulo) y LMR (ms) de los registros multiunitarios en ausencia de 
inf luencia cortical
FMDioo FMDi4 LMR
Pr5 7,0+0,80 2,8+0,28 9,8+0,66
Sp05 6,0+1,52 2,5+0,37 9,4+0,54
SpI5 6 ,8 +1,88 2,7+0,60 11,0+0,83
SpC5 15,3+2,54 5,7+0,76 7,7+0,40
FMDioo Frecuencia media de disparo durante os 100  ms de estimulacion; FMDm Frecuencia
media de dispario durante los primeros 14 ms de estimulacion; LMR Latencia media de 
respuesta
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